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INTRODUCCION 
La sucesión temporal en la composición de las comunidades de aves en lati-
tudes medias y altas es un hecho bien conocido. Millones de aves pasan de un 
continente a otro durante la primavera y el otoño y la avifauna que habita la 
pradera o el robledal durante el invierno es sólo un vago reflejo de la que esta-
ba presente seis meses atrás. Sin embargo, a pesar de lo difundido que está el 
fenómeno estacional y su amplio conocimiento, en el estudio de las comuni-
des de aves se ha ignorado reiteradamente que además de la época primaveral, 
intensamente estudiada, el año se compone de otras fases bien diferenciadas 
cualitativamente. Citemos tres ejemplos significativos que nos hablan clara-
mente de la marginación que han sufrido los estudios sobre fenómenos tem-
porales en comunidades de aves. 
Entre un total de 45 publicaciones europeas aparecidas durante los últimos 
cinco años que tratan de la composición de comunidades de aves, únicamente 
5 (11 % ) aportaban datos acerca de la composición durante períodos distintos 
al de nidificación y todas las restantes estaban restringidas a este último. En la 
monografía de CODY (1974), dedicada exclusivamente al estudio de la es-
tructura competitiva de las comunidades de aves, sólo en 33 de las 317 pági-
nas que la componen se analizan los efectos de las variaciones espaciales y 
temporales del medio ambiente competitivo. De esas 33 páginas, únicamente 
9 (3 % ) tratan de los cambios estacionales en composición y abundancia en 
relación con sus efectos sobre la estructura de las comunidades. MACAR-
THUR (1971), en un capítulo de la obra "Avian Biology", Vol. J, dedicado a 
los patrones mostrados por las comunidades de aves terrestres, reserva algo 
menos de media página de las 32 de que el capítulo consta (1 %) a apuntar al-
gunas ideas que sólo sirven para recordar que el ciclo anual es algo más que un 
aislado período reproductivo sobre el cual concentrar todos nuestros esfuer-
zos investigadores. 
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Contrasta pués vivamente la magnitud local y continental del fenómeno es-
tacional con la escasa importancia que le han dado las investigaciones ecológi-
cas recientes. Esta tendencia ciega de considerar selectivamente sólo ciertas fa-
ses del ciclo anual es mantenida todavía, aún después que FRETWELL (1972) 
dedicase una densa monografía a llamar la atención de todos respecto al he-
cho, trivial pero olvidado, de que el año consta de doce meses y que un indi-
viduo de cualquier población nidificante, para alcanzar la próxima época de 
cría, ha de permanecer vivo a lo largo dc todo el período intermedio que sepa-
ra a ambas. 
Dentro de su rareza, son algo más numerosos aquellos estudios de Índole 
descriptiva que se limitan a exponer la evolución anual de la composición cua-
iítativa y cuantitativa de las comunidades de aves (p.ej. BLONDEL 1969a, 
FROCHOT 1971b, ANDERSON 1972, HbLMES y STURCES 1975). Por el 
contrario, la escasez de estudios de campo a nivel de ciclo anual es casi absolu-
ta en lo que concierne al análisis de las relaciones entre los cambios estaciona-
les de composición y abundancia y la estructura interna de la comunidad, so-
bre todo respecto al reparto de recursos entre las especies que la integran. In-
teresantes excepciones las constituyen los recientes trabajos de CROME 
(1975) y ULFSTRAND (1977). 
A pesar de esta marcada ausencia de estudios de campo, la significación 
teórica que la dimensión temporal tiene para la estructura competitiva de las 
comunidades no ha sido ignorada en ningún momento y la profunda impor-
tancia de la estacionalidad es admitida tácita o explícitamente por la mayoría 
de los autores al analizar las bases ,teóricas de la estructura de comunidades de 
vertebrados (MAY 1973b, SCHOENER 1974b, 1974c, LEVIN 1976, entre 
otros). 
Aparte del interés general que sus resultados pueden aportar para compren-
der los mecanismos de evolución temporal en la estructura de comunidades de 
aves sometidas a medios estacionales, el estudio de los pájaros del encinar pre-
senta también un interés suplementario de Índole más local. Hasta la fecha, 
no se ha publicado ningún estudio cuantitativo de los pájaros que habitan los 
encinares en nuestro país, no ya acerca de su evolución estacional, sino tan si-
quiera de su composición en una época cualquiera del año. Ello contrasta con 
la difusión alcanzada por esta formación vegetal en la Península Ibérica, en 
cuya mitad meridional constituye el tipo más frecuente de formación arbórea 
natural (RIVAS MARTINEZ 1974). 
En la actualidad, los encinares son en su gran mayoría ecosistemas prácti-
camente artificiales (F. CarcÍa-Novo, com.pers.), afectados por una larga y 
complicada historia de manejo humano. Esta actuación se ha centrado sobre 
todo en podas periódicas, aclarado de la arboleda y eliminación de especies ar-
bustivas asociadas, todo ello dirigido a fomentar la producción de bellota y 
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hacer posible la aparición de un pastizal aprovechable por el gana.do. En deter-
minados períodos históricos, las talas destinadas a la obtención de carbón ve-
getal han contribuido a modificar una vez más la fisonomía del encinar. Esta 
historia de manejo humano es común a todos los paisajes de la cuenca del Me-
diterráneo y ha producido, a partir de los bosques originales, un conjunto de 
ecosÍBtemas de variadas características externas en función de la intensidad y 
duración de la actividad humana. De acuerdo con esto, es razonable pensar 
que la fauna asociada hoy en día con los encinares debe haber sido condicio-
nada en parte por la 'humanización" del medio y probablemente nuevas espe-
cies han hecho su aparición en el encinar mientras que otras desaparecían en 
el curso -de la historia, Entre los pájaros, las especies más favorecidas deben 
haber sido aquellas del suelo y espacios abiertos, a quienes el hombre ha pro-
porcionado en el encinar un lugar para estar del que antes carecían. Sobre las 
que hayan podido quedar extintas, poco puede decirse. 
A pesar de su carácter artificial, la prolongada existencia del encinar debe 
haber permitido el establecimiento de relaciones estables entre sus componen-
tes y. la adquisición de un cierto grado de equilibrio entre ellos y algunos de 
nuestros resultados así lo demostrarán. J.>or ello y por la amplia difusión de los 
encinares en la Península Thérica, así como por los peligros de destrucción que 
actualmente le amenazan, el estudio de los mismos no debe marginarse, a pe-
sar del carácter más o menos artificial de su origen. 
Los escasos estudios ecológicos efectuados hasta la fecha sobre los encina-
res ibéricos han estado encaminados sobre todo hacia su fitosociología (Rl-
VAS GODAY 1959, 1964, RIVAS MARTlNEZ 1974), ecofisiología (p.ej. 
GONZALEZ-BERNALDEZ et al. 1969) Y ordenación objetiva de SUB pastiza-
les (p .ej. MA~ON et al. 1977). Además de sus comunidades de vertebra-
dos, muchos otros aspectos ecológicos básicos tales como productividad, fe-
nología general, evolución de las poblaciones de artróp_odos, etc. permanecen 
aún prácticamente inexplorados en nuestros días. Este desconocimiento de 
una de las formaciones vegetales más características de la cuenca del Medite-
rráneo contrasta con el estado actual de las investigaciones en medios medite-
rráneos del continente americano y australiano (ver distintos autores en DI-
CASTRI y MOONEY 1973). 
Dentro de la situación general que hemos ofrecido, el presente trabajo 
pretende servir a un doble fin. Por un lado, analizar una comunidad de pájaros 
sobre una base anual para intentar hallar relaciones entre su composición y es-
tructura y la estacionalidad del medio que habita. Este el! nuestro objetivo 
principal. Por otro lado, proporcionar información de base sobre la ecología 
general del encinar. Ello nos llevó a incluir en nuestro plan de traPajo algunos 
apartados suplementarios dedicados al estudio cuantitativo del estrato herbá-
ceo, fenología general y evolución de las poblaciones de artrópodos asociados 
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con el suelo y estrato herbáceo. Además de la evidente utilidad de esta infor-
mación en relación con el estudio de la comunidad de pájaros, su presentación 
en cierto detalle obedece a nuestro interés por aportar alguna información 
que pueda ser de utilidad a otros investigadores en futuros estudios del enci-
nar. 
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MATERIAL Y METODOS 
Area de estudio 
Está situada en el extremo nordeste de la provincia de Huelva, en la finca 
denominada "Sierra de Caravales", término municipal de Higuera de la Sierra 
(Hoja 918, cuarto 111, del mapa militar 1: 25.000). La altura sobre el nivel del 
mar de la zona oscila entre 350 y 550 metros y las características generales 
del terreno son las propias de Sierra Morena occidental. Sierras poco abruptas, 
de perfiles redondeados, constituyen el elemento orográfico dominante. El 
clima de la región es termo-mediterráneo atenuado (EMBERGER et al. 1963), 
con veranos secos y cálidos e inviernos lluviosos de temperaturas moderada-
mente frías (p.ej: WALTER y LIETH 1960, MONTERO y GONZALEZ 
1974). El estudio detallado de la climatología será el objeto de un apartado 
posterior. 
Para el estudio de las comunidades de passeriformes fueron elegidas dos 
parcelas, denominadas en lo sucesivo A y B, de 10,9 y 18,9 Ha. de extensión 
respectivamente, situadas ambas en laderas orientadas predominantemente ha-
cia el norte (umbrías), con pendientes comprendida entre 15 y 30 % . En las 
dos parcelas la vegetación arbórea está constituida exclusivamente por encinas 
(Quercus ilex), existiendo diferencias entre ambas en el grado de manejo hu-
mano sufrido en tiempos recientes. Este es poco apreciable en A, donde existe 
una fuerte regeneración vegetativa del encinar que da lugar a un abundante es-
trato arbustivo que, junto con la elevada densidad de árboles (Tabla 1) y la 
presencia de zonas de matorral (Cistus salvifolius principalmente), confiere 
una apreciable complejidad estructural a la vegetación. La parcela B ha estado 
sujeta a intenso manejo humano (talas periódicas, aclarado, ganadería, etc.) y 
su aspecto es típicamente el de un encinar "adehesado", carente de regenera-
ción y de cualquier tipo de matorral. En la Tabla 1 se resumen las principales 
características estructurales de la vegetación arbórea de las dos parcelas. A la 
vista de dicha Tabla, puede apreciarse que el principal elemento que diferen-
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cia a ambas zonas es la densidad de árboles (185/Ra. en frrnte a 90/ Ha. pn 
B), aunque existen otras diferencias significativas entr dichas parcelas en lo 
que concietne al resto de las variables medidas. El aspecto gen ral el la mi, -
mas pued observarse en las fotografías de las Figu ras 1 y 2. 
TABLA 1 - Resumen de las principales características estructurales de las parcelas es o· 
gidas para el estudio de las comunidades de Passcriformes. La demidad de árboles ha sido 
estimada empleando el método de distancias entre vecinos más próximos de HA TOlE. 
LER (1971). Se denomina "diámetro reducido ' a la media armónica de las dos dimemio-
nes dominantes de la proyección horizontal de la copa. Las comparaciones entre parcelas 
se llevaron a cabo mediante la t de Student. Los niveles de signíficación son los siguien. 
tes : 
xxx, p < 0,001; xx, p < 0,01 ; n.s., no significativa; n, tamaño de fa muestra; x, media 
muestral; s.e. , error standard de la media. 
PARCEIA A PARCEIA B Dife 
Concep - Arboles l8S,8/Ha. Arboles 93.1/Ha. ren-
to n x s.e. n x s.e. cia. 
Diámetro-
troncos . loo 0,2So 0,0131 loo 0,265 0,0120 n. s. 
Altura ár 












tal copils 85 6,44 0,2434 60 7,50 0,3431 
** 
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Figura 1 - Vistas del encinar que constituye la parcela A. 
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Figura 2.- Vistas del encinar que constituye la parcela B. 
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Distintos aspectos de la vegetación de Sierra Morena han sido tratados, 
aunque de modo fragmentario, por RIVAS GODAY (1959, 1964) Y RIVAS 
MARTINEZ (1974), enfocados sobre todo desde el punto de vista fitosocio-
lógico. Un primer paso hacia estudios integrados de la vegetación puede en-
contrarse en l.e.O.N.A. (1976). 
Para ampliar el marco de estudio de las poblaciones entomológicas fueron 
seleccionadas tres nueva:! parcelas (e,D,E), cuyas características más sobresa-
lientes se resumen a continuación: 
e: Encinar adehesado muy claro en ladera de pendiente suave (menos de 
5%) orientada hacia el sur (solana). Muy degradado por una tala excesiva y 
carente de estrato arbustivo y matorral. 
D: Jaral puro de Cistus ladanifer, orientado hacia el suroeste en ladera de 
pendiente 20 % . El matorral es denso y alcanza una altura de 1,5 metros. 
E: Brezal poco denso, de 1,0 metros de altura media, con Eriea australis, 
Erica umbellata y Halimium ocymoides como arbustivas dominantes y algu-
nos piés jóvenes de madroño, Arbutus une do, y Cistus salvifolius. Ladera 
orientada hacia el norte de fuertú pendiente (40 %). 
Estas tres parcelas fueron empleadas únicamente para los trampeos perió-
dicos de insectos y en la Fig. 3 puede verse su situación relativa en el área de 
estudio. 
Además de las cinco zonas enumeradas anteriormente, una nueva parcela, 
F, consistente en un cercado de 1 Ha. de extensión (100 x 100 m.) cerrado 
por malla metálica de 1,5 m. de altura, fué seleccionado para seguir la evolu-
ción de la biomasa del estrato herbáceo en condiciones de ausencia de herbí-
voros. Dicha parcela es un fragmento de encinar, con áreas de matorral (Cistus 
monspelliensis y C. salvifolius, principalmente) y pastizal entremezcladas. Su 
proximidad a A (menos de 200 metros), parcela también usada en el estudio 
de la vegetación herbácea en presencia de herbívoros (Cervus elaphus, Lepus 
capensis y ganado vacuno), hace que las condiciones sean parecidas y los res-
sultados obtenidos puedan ser comparados. 
Para finalizar la descripción de las zonas de estudio, resumimos la utiliza-
ción dada a cada una de las seis parcelas descritas. 
A: Estudio passeriformes, trampeas insectos, evolución estrato herbáceo. 
B: Estudio passeriformes, trampeas insectos. 
e, D y E: Trampeo de insectos. 
F: Evolución estrato herbáceo. 
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Figura 3.- Mapa del área de estudio mostrando la disposición relativa de las distintas par-
celas (A-F) descritas cn el texto y la distribución general de la vegetación. Los cuadrados 
representan 108 lugares de cortes dc estrato herbáceo y los círculo las cinco estaciones de 
trampe~ de insectos. Las parcelas de estudio de las comunidades de passeriformes (A y 
B) se presentan l'ayadas en el tercio inferior de la figura . El lado de las cuadrículas repre-
senta 1 km . y las cifras al margen indican la latitud y longitud Lambert. Los cursos tem-
porales de agua vienen marcados por líneas de trazo discontínuo . El área punteada repre-
senta zonas cubiertas exclusivamente por monte bajo (jarales y brezales) y el rayado a lo 
largo del curso de la ribera indica zonas de matorral de galcría dominadas por Nerium 
oleander y Rubus spp. El resto lo constituyen encinares con diversas características es-
tructurales y de manejo. 
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En la Figura 3 se presenta un mapa mostrando la disposición relativa de 
las seis parcelas y la cobertura vegetal del área en general. 
El estudio se llevó a cabo desde marzo de 1975 hasta marzo de 1976, am-
bos inclusive. En cada mes se realizaron dos visitas de 4-ó días de duración a 
la zona de estudio, excepto en diciembre (tres) y julio (sólo una) de 1975. Las 
visitas estuvieron regularmente espaciadas, mediando 10-15 días entre cada 
dos consecutivas. 
Métodos de campo 
1.- Estudio de la evolución estacional del estrato herbáceo. 
Con este objeto se realizaron cortes mensuales de vegetación herbácea en 
las parcelas A y F (con y sin herbívoros, respectivamente). Estos se efectua-
ron recogiendo la parte aérea de la vegetación herbácea mediante cortes a ras 
del suelo en un número de cuadrados que osciló entre 3 y 5 por parcelas. Las 
dimensiones de éstos fueron de 0,5 x 0,5 metros hasta febrero 1976, redu-
ciéndose a 0,25 x 0,25 posteriormente. La vegetación se conservaba en bolsas 
de polietileno cerradas hasta su posterior secado y pesado en el laboratorio. 
Aunque el método empleado no permite determinar más que una fracción 
de la biomasa herbácea total, ya que ignora las partes subterráneas, creemos 
que ha sido apropiado para cuantificar la evolución del estrato herbáceo a lo 
largo del ciclo anual. 
2.- Trampeos de insectos. 
Fueron utilizados para ello platos de color naranja de 20 cms. de diámetro, 
llenos de agua a la que se afiadían unas gotas de detergente (AGEPON-Agfa) 
para disminuir la tensión superficial (LE BERRE y ROTH 1969). Los platos 
se colocaron por grupos de 2 ó 3 sobre el suelo en cada una de las cinco esta-
ciones de trampeo (A,B,C,D,E), siempre en los mismos puntos exactamente. 
Los períodos de captura constaron de 24 horas y sólo en varias ocasiones per-
manecieron los platos colocados 48 horas. Los trampeos se repitieron dos ve-
ces cada mes en la mayoría de las estaciones, a excepción de julio de 1975, 
mes en que sólo se efectuó una sesión de trampeo. Durante la totalidad del 
período de estudio, de marzo de 1975 a febrero 1976, el esfuerzo de trampeo 
para las cinco estaciones combinadas fué de 251 platos x día, equivalente a un 
promedio de 4,3 platos x día/mes x estación. En la estación B no pudieron 
efectuarse trampeos durante septiembre y octubre, ya que los platos eran in-
sistentemente volcados por los ciervos. Cambiarlos de lugar o establecer algu-
na protección a su alrededor hubiese quizás alterado los resultados y no se hi-
zo. 
Finalizados los períodos de trampeo, todos los insectos eran recogidos de 
22 CARLOS MANUEL HERRERA 
o los platos y conservados en tubos de ensayo con ~lcohol-70 hasta su poste-
rior análisis en el laboratorio. Este se efectuaba siempre dentro de los cinco 
días siguientes al de la captura. 
3.- Aves. 
El estudio de las comunidades de passeriformes, se centró principalmente 
en la ejecución regular de censos con objeto de evaluar los cambios estaciona-
les sufridos por la comunidad en cuanto a su composición y abundancia, y en 
la realización de observaciones sistemáticas para determinar aspectos estruc-
turales de la comunidad basados en la utilización del hábitat por las distintas 
especies. 
a) Censos 
El método de censo empleado ha sido el de EMLEN (1971), que consiste 
esencialmente en recorrer un itinerario lineal anotando las aves detectadas 
(vistas u oídas) y su distancia perpendicular al itinerario. Se obtiene a partir 
de estos datos un coeficiente de detectabilidad para cada especie que permite 
obtener una estimación de las densidades. Dicho método ha sido utilizado re-
cientemente por diversos autores, sobre todo fuera de la época de nidificación 
(p.ej: EMLEN 1972, 1974, NILSSON 1974, WEST y DE WOLFE 1974) y las 
estimaciones obtenidas mediante el mismo parecen ser las más exactas compa-
radas con las adquiridas a través de otros métodos de itinerarios lineales (RO-
BINETTE et al. 1974). La elección de este método fué condicionada por la 
necesidad de efectuar censos a lo largo de todo ciclo anual, ya que el procedi-
miento de los cuadrados o "mapping method" (ENEMAR 1959, BLONDEL 
1965, 1969 a y b), el más ampliamente aceptado por su mayor exactitud (ver 
sin embargo BEST 1975), no es aplicable fuera de la época de nidificación, 
cuando la mayoría de las especies no muestran comportamiento territorial. 
En la parcela A, el itinerario seguido fué de 690 metros de longitud y en la 
B de 710 metros, recorriéndose cada uno de ellos 4-8 veces por mes. Los cen-
sos se llevaron a cabo dentro de las cuatro horas siguientes a la salida del sol y 
en condiciones meteorológicas favorables (sin lluvia ni vientos fuertes). Para 
cada ave detectada se anotaba la especie, su distancia perpendicular al itinera-
rio, si era vista u oída (en este caso, si cantaba o no), el tiempo transcurrido 
desde el comienzo del censo (con la ayuda de un cronómetro que comenzaba 
a contar al iniciarse el recorrido) y si se situaba a la derecha o izquierda del iti-
nerario. Igualmente, eran anotadas en cada censo la hora de comienzo y final, 
junto con su duración total. Esta resultó muy constante para cada itinerario, 
oscilando menos del 10% alrededor de la media para todos los censos. La ve-
locidad de progresión se mantuvo lo más uniforme posible, aproximadamente 
igual a 1 Km/hora. 
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b) Observaciones 
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Las observaciones sistemáticas tuvieron como finalidad principal obtener 
infonnación acerca de la utilización del hábitat por las distintas especies inte-
grantes de la comunidad. De modo subsidiario, aportaron datos sobre ritmos 
diarios de actividad y comportamiento social intra e interespecífico. Las ob-
servaciones se realizaron en las parcelas A y B durante períodos de duración 
variable repartidos uniformemente a lo largo del día, anotando siempre la ho-
ra de comienzo y final de cada período. Dentro de cada uno de ellos, el obser-
vador se desplazaba lentamente a lo largo de cada parcela, con detenciones 
periódicas de 10-15 minutos de duración. Para cada ave observada, se anotaba 
la hora de observación, especie, zona estructural del hábitat en que se encon-
traba, tiempo en segundos que permanece en dicha zona (medido con un cro-
nómetro), altura sobre el suelo, tipo de actividad que desarrolla (si busca ali-
mento, qué modo emplea), si consigue alimento o no durante el tiempo de 
observación y si la observación abarca una maniobra completa de búsqueda de 
alimento. Cada individuo era observado como máximo durante 3 minutos. Si 
el individuo fonnaba parte de un bando, se anotaba también la composición 
de éste y una estimación de la superficie total horizontal cubierta por sus 
componentes. 
Las ocho zonas estructurales del hábitat que se consideraron fueron las que 
se describen a continuación. En la figura 4 se muestra la distribución típica de 
las correspondientes a la encina. 
- Suelo (SUE). 
- Matorral (menos de 2,0 m. de altura) (MAT). 
- Tronco principal vertical del árbol hasta la primera bifurcación (TA). 
- Ramas principales internas del árbol, generalmente oblicuas, de diámetro 
superior a 5 cms. (TBI). 
- Ramas secundarias externas, desprovistas de hojas, generalmente cubier-
tas de líquenes (Vsnea, Cladonia), de diámetro comprendido entre 0,5 y 
5 cms. (TBE). 
- Pequeñas ramitas periféricas de diámetro inferior a 0,5 cms. (TCI). 
- Hojas, brotes, capullos, inflorescencias, porción periférica más externa 
de la copa (TCE). 
- Aire libre (AIR), entre los árboles y por encima de ellos. 
La actividad de los individuos observados fué clasificada en tres grandes ca-
tegorías: descanso y mantenimiento (posado inmóvil, cuidado del plumaje), 
sexuales (cortejo, cópula, construcción del nido, canto) y búsqueda de ali-
mento. Este último apartado fué para nosotros el de mayor interés desde el 
punto de vista de la utilización del hábitat. Prácticamente la totalidad de las 
observaciones se refieren a aves implicadas en actividades de búsqueda de ali-
mento. A lo largo de la totalidad del período de estudio (marzo 1975-marzo 






Figura 4.- Distribución típica de las zonas de la encina que fueron consideradas para el 
estudio de la utilización del hábitat por los passeriformes del encinar y que se hallan des-
critas en el texto. 
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1976) se dedicaron 198 horas a la observación en la parcela A y 149 horas en 
la parcela B, siendo objeto de observación 2.178 y 1.749 individuos respecti-
vamente. El rendimiento neto fué de 83.217 segundos en A (11,67% del tiem-
po total) y 63.056 segundos en B (11,76% ). 
Conviene indicar aquí que en las observaciones cronometradas de aves en 
búsqueda activa de alimento se incluyeron también períodos de aparente inac-
tividad, pequeños o medios, intercalados entre fases de evidente actividad ali-
menticia y que por su naturaleza estaban claramente relacionados con ésta. El 
tiempo que ciertas especies pasan en posaderos vigilando posibles presas es un 
claro ejemplo de esto. En todo el trabajo hemos mantenido el criterio de con-
siderar como tiempos. de actividad alimenticia estos períodos relacionados Ín-
timamente con la consecución de alimento aunque dura~te los mismos no se 
capture ninguna presa. 
c) Marcaje, datos de alimentación 
Durante los meses de junio a septiembre de 1975 se llevó a cabo la captura 
de aves en bebederos próximos a las parcelas A y B empleando redes japone-
sas. Todas las aves fueron marcadas con anillas numeradas de aluminio y mu-
chas recibieron además anillas de colores para su posterior identificación indi-
vidual a distancia. El anillamiento proporcionó la oportunidad de obtener da-
tos sobre pesos, medidas y estado de muda de la mayoría de las especies, así 
como de constatar la permanencia en el lugar a lo largo de todo el año de al-
guna de ellas. Una parte de los individuos capturados fueron tratados con un 
emético (tartrato antimónico-potásico, PRYS-]ONES et al. 1974, TOMBACK 
1975) para inducir la regurgitación de sus contenidos estomacales. Este méto-
do no fué empleado en gran escala debido al desconocimiento existente acer-
ca de los posibles efectos perjudiciales sobre las aves tratadas (Prys-] ones in 
litt, HERRERA 1976). 
Con objeto de obtener datos de alimentación de las distintas especies inte-
grantes de la comunidad, fueron colectadas aves en distintas zonas de Sierra 
Morena (provincias de Huelva, Sevilla y Córdoba) y el Bajo Valle del Gudadal-
quivir. Los ejemplares colectados fueron pesados y medidos en sus caracterís-
ticas biométricas fundamentales y extraido el estómago a continuación, el 
cual se conservó en alcohol-70° hasta su posterior análisis en ellabotatorio. 
Métodos de laboratorio 
Los cortes de vegetación herbácea fueron pesados en fresco con una apro-
ximación de O,Olgr y posteriormente desecados en un estufa a 130°C hasta 
peso constante. A continuación se pesaban de nuevo, obteniendo así para ca-
da cuadrado los valores de la biomasa total, contenido hídrico relativo y peso 
de materia seca. 
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Las capturas de insectos fueron analizadas y pesadas separadamente para 
cada plato, fecha y estación de trampeo. Los insectos eran determinados gene-
ralmente hasta nivel de orden o familia y todos ellos fueron medidos en su 
longitud y anchura. Igualmente se anotó el número de "morfoespecies" (O.T. 
U. en el sentido de SNEATH y SOKAL 1973) presentes en cada muestra. Tras 
su análisis, las muestras fueron secadas con estufa y posteriormente pesadas 
con aproximación de O,OOOlgr. Una parte de los insectos fueron pesados indi-
vidualmente con objeto de obtener curvas de regresión entre longitud y peso 
para los distintos órdenes implicados, de gran utilidad posterior en estudios de 
alimentación. 
Los contenidos estomacales obtenidos mediante la aplicación del emético 
y los estómagos de las aves colectadas fueron analizados en el laboratorio. Los 
restos de presas animales hallados fueron determinados taxonómicamente has-
ta nivel de orden o familia y el tamaño de éstas medido o estimado. Las se-
millas fueron medidas y contadas, anotando igualmente su forma y dureza. 
Aunque los resultados de estos análisis no los estudiamos en detalle en el pre-
sente trabajo, la información obtenida mediante los mismos será referida repe-
tidamente y servirá para comprender detenninados fenómenos estacionales de 
la comunidad de pájaros. 
Análisis de los datos 
Para el tratamiento de los datos se empleó repetidamente el ordenador 
UNIV AC 1108 del Ministerio de Educación y Ciencia, Madrid, a través de la 
terminal DCT 2000 situada en el Centro de Cálculo de la Universidad de Sevi-
lla. Los programas empleados estuvieron todos escritos en lenguaje FOR-
TRAN Y la mayoría fueron elaborados y puestos a punto personalmente por 
nosotros. En el análisis en componentes principales y análisis factorial se em-
pleó el programa BMD03M, del conjunto BMD de la Universidad de Califor-
nia (DIXON 1970). 
En las comparaciones estadísticas se utilizaron habitualmente tests no pa-
ramétricos (SIEGEL 1956) y sólo en aquellos pocos casos en que pudo supo-
nerse razonablemente que se cumplían ampliamente los necesarios requeri-
mientos, se usaron los tests paramétricos más comunes (SOKAL y ROHLF 
1969). 
Definición de algunos conceptos utilizados 
A pesar de algunos intentos recientes de unificar ei uso de determinados 
vocablos en estudios ecológicos (WHITT AKER et al. 1973), la situación ac-
tual continua siendo de utilización múltiple de muchos de ellos y falta de co-
incidencia entre los criterios de distintos autores (p.ej. KULESZA 1975, WHI-
TT AKER et al. 1975). Creemos necesario por ello puntualizar desde el princi-
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pio el empleo que daremos en el presente trabajo a palabras como "hábitat ", 
"comunidad ", "recurso " y "nicho ", en relación con la comunidad de pájaros. 
Por "hábitat" de la comunidad de pájaros entenderemos el medio concreto 
donde la misma vive y se desenvuelve, descrito en términos de volúmenes y 
superficies físicas observables y enfocado desde el punto de vista de la propia 
comunidad de pájaros en cuanto a la utilización que ésta hace del mismo. En 
ciertos aspectos, nuestro uso del vocablo concuerda con el propuesto por 
WHlTTAKER et al. (1973), aunque difiere sobre todo porque nosotros consi-
deramos a la comunidad como un conjunto dinámico en permanente evolu-
ción. 
"Comunidad" es un conjunto de poblaciones de diversas especies, de com-
posición dinámica y variable, que conviven durante períodos de tiempo varia-
bles en un hábitat determinado y entre cuyos componentes existen o han 
existido relaciones de interacción. 
Por "recurso" denominamos una porción del hábitat que es o puede ser 
utilizada por una o más especies de la comunidad y que presumiblemente está 
sujeta a algún tipo dc reparto o coutilización . 
Respecto al término "nicho ", evitaremos en lo posible su uso, ya que el 
concepto moderno del mismo (LEVINS 1968, MACARTI-WR 1968, WHI-
TTAKER et al. 1973) lo hace más un instrumento de comparaciones interes-
pecíficas que un elemento descriptivo global (MACARTHCR 1968, p.161). 
Cuando lo empleemos refiriéndonos al nicho de una especie dada queremos 
significar el hipervolumen ocupado por una serie de dimensiones ambientales 
(alimento, espacio, tiempo, etc.) que sirven para separar a las distintas espe-
cies de la comunidad (LEVINS 1968). 
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CLIMATOLOGIA DEL AREA DE ESTUDIO 
Generalidades 
La. zona geográfica en la cual hemos llevado a cabo el presente estudio se 
sitúa plenamcnte dentro de los límites que se fijan para el tipo climático me-
diterráneo (cí. EMBERGER et al. 1963, ASCHMANN 1973, MOONEY et al. 
1974). La distribución mundial de este singular tipo climático presenta marca-
das peculiaridades: todas las áreas de clima mediterráneo (zonas disjuntas 
muy alejadas entre SI) se sitúan entre los 32° y 40° de latitud, tanto al norte 
como al sur del Ecuador, y se localizan en las costas occidentales de los conti-
nentes (Figura 5). Estas características de distribución y la particular relación 
de los parámetros climáticos inherentes al mismo han hecho de las comunida-
des sometidas a clima mediterráneo un tema repetidamente escogido durante 
los últimos años para estudios ecológicos, centrados principalmente en fenó-
menos de convergencia a nivel de comunidad o ecosistema (NA VEH 1967, 
MOONEY y DUNN 1970, KUMMEROW 1973, SAGE 1973, ZINKE 1973, 
FUENTES 1976, entre otros). 
La magnitud absoluta y relativa de los parámetros climáticos que Garacteri-
zan al tipo mediterráneo presentan una marcada unifonnidad global a lo largo 
de toda su amplia distribución geográfica (EMBERGER et al. 1963, DI CAS-
TRI 1973, ASCHMANN 1973). Su principal característica se refiere a la acu-
mulación de las precipitaciones anuales durante un período relativamente bre-
ve que coincide con la época invernal (noviembre-abril en el hemisferio nor-
te). Esta concentración puede llegar a ser del 80-90% de la precipitación total 
anual en Chile y California, manteniéndose mucho menor en las restantes 
áreas, entre las que se incluye la periferia del Mar Mediterráneo. Esta concen-
tración invernal de la precipitación da lugar a un verano marcadamente seco y 
cálido, esto último propiciado por la situación latitudinal de las áreas medite-
rráneas. En cuanto a los valores absolutos de los principales parámetros climá-
ticos, la precipitación total anual se halla comprendida entre 300 y 900 mm., 
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el número de horas al año con tt'mpfrahlras inferiorfs a ()oe no excede fI3 '>(, 
del total y la temperatura del mt's invernal más frío es inferior a Vioe (AS-
CHMANN 1973). En la clasificación bioclimática dI" r.:\IBERGEH d al. 
(1963) el clima mediterráneo viene caracterizado por un índice xerotérmico 
(número dt: días biológicamente secos a lo largo del 8110) comprendido entre 
40 y 200. Dt'ntro de los distintos subtipos fIue dichos autores establecen. 
nUf'stra área de estudio aparece incluida dentro del dominio del t t'nnoll1editt~ ­
rráneo atenuado (100 < x < 125). 
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Figura 5.- Distribución mundial de las zonas con clima mediterráneo, mostrando su si-
tuación geográfica relativa. Basado en 'ASCHMANN (1973). El criterio de est e autor es 
quizás restrictivo en comparación, por ejemplo, con EMBERGER et al . (1963). 
Parámetros climáticos del area de estudio 
Hemos empleado para/caracterizarlos los datos meteorológicos de la esta-
ción más próxima, situada en el Embalse de Aracena (aprox. 5 Km al W), los 
cuales fueron facilitados por el Centro Meteorológico Regional de Sevilla. 
/ Aunque dichos datos abarcan un escaso número de años (1966-74 para tem-
peraturas; 1967-75 para precipitación), los hemos preferido a los de otras es-
taciones con mayor cobertura temporal pero también más alejadas de nuestra 
zona de estudio. 
En la Figura 6 se muestra la evolución media mensual de t emperatura y 
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preripitación para el período arriba indicado. Las caracte,rísticas generales que 
ofrece dicha gráfica son en todo similares a las que fueron señaladas anterior-
mente como distintivas del clima mediterráneo. Es patente la gran concentra-
ción invernal de las precipitaciones (76,9% de la precipitación total durante 
el período noviembre-abril) y la existencia de un período de sequía estival 
que en promedio se desarrolla de junio a septiembre. Igualmente destacables 
son los elevados valores de las temperllturas máximas medias durante julio y 
agosto. Estas fueron calculadas promediando las medias de las máximas men-
suales de los distintos años, por lo que durante dichos meses han de registrar-
se habitualmente temperaturas máximas superiores a aquéllas. Contrasta con 
la dureza del verano la suavidad del invierno, con temperaturas mínimas me-
dias siempre superiores' a los O°C. 
Con respecto a las condiciones medias para el período 1967-75, el año 
1975 ha de considerarse un año seco (Figura 6) en el cual resalta además la 
gran concentración invernal de las precipitaciones (82,9%). El período de 
sequía estival fué mucho más extenso que el promedio (Figura 6), prolongán-
dose hasta el mes de noviembre. El año 75 se incluye dentro de la tendencia 
general de fuerte sequ Ía que caracteriza a los últimos años a partir de 1973 
inclusive. Durante ellos, junto con una fuerte disminución de la precipitación 
total, se acentuó la concentración invernal de las lluvias y la estación seca se 
prolongó sin solución de continuidad desde junio hasta noviembre. La ausen-
cia de lluvias otoñales ha sido un elemento muy característico de los últimos 
años de sequía. En la Tabla 2 se presentan los valores medios mensuales de 
precipitación para los dos períodos señalados; aunque el número de años a 
que se refieren es muy bajo, pueden apreciarse visibles diferencias entre am-
bos. 
Para finalizar esta breve exposición de las características climáticas de 
nuestra área de estudio, resumimos a continuación las fases principales dentro 
de su ciclo anual y a las cuales se hará referencia repetidamente a lo largo del 
presente estudio. 
- La época invernal (diciembre-marzo) está caracterizada por temperaturas 
suaves (medias alrededor de 10°C.) y el máximo desarrollo de las lluvias. 
- Durante la primavera (abril-junio) continúan registrándose precipitacio-
nes importantes, aunque en menor cantidad que durante el invierno. La 
temperatura media asciende progresivamente hasta situarse en 20°C. 
- De julio a septiembre la temperatura media se mantiene superior a 20°C. 
y la precipitación registrada es prácticamente nula. Período de sequía, 
superando las temperaturas máximas los 35°C. 
- En 1975, el período octubre-noviembre constituye una prolongación de 
la estación seca, no registrándose precipitaciones apreciables. La tempe-
ratura media se halla comprendida entre 10 y 20°C. 
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Figura 6.- Datos climáticos de la estación situada en el Embalse de Aracena, 5 km. al W. 
de nuestra área de estudio, para el período 1967 -75. La figura muestra los valores medios 
mensuales de precipitación, temperaturas máximas y mínimas (trazo discontinuo) y tem-
peratura media. Se muestran también por separado los datos pluviométricos de 1975, 
con objeto de destacar las diferencias existentes entre dicho año y las condiciones me-
dias. La zona rayada representa el período medio de sequía estival para la totalidad de 
los años considerados. En punteado, zona suplementaria de sequía que aparece en el 
transcurso de 1975 y que se extiende sobre todo a los meses otoñales (ver texto). 
TABLA 2 - Valores medios mensuales y precipitación anual total (en mm.) en dos períodos de los últimos nue-
ve años. Puede apreciarse la acentuada sequía que tiene lugar en los años 1973-75.- Datos de la estación situada 
en el Embalse de Aracena. 
Período 01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 
1967-72 183",4 102,5 78,1 62,3 55,2 36,6 2,4 1,5 16,1 69,3 108,6 68,9 
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LA ESTACIONALlDAD CLlMATICA REFLEJADA EN VEGE-
TACION E INSECTOS 
Introducción 
Los fenómenos de estacionalidad climática afectan a numerosos aspectos 
de la composición y funcionamiento de las comunidades vegetales y animales 
y ~llo ha sido ampliamente documentado desde hace más de dos siglos (HOPP 
1974). Su estudio ha dado lugar al nacimiento de una ciencia, la fenologÍa, 
que se ocupa de relacionar los fenómenos climáticos con procesos, principal-
mente funcionales, desarrollados por animales y plantas. Las comunidades so-
metidas a un clima de tipo mediterráneo, caracterizado como hemos visto por 
una marcada fluctuación en parámetros bióticos decisivos como precipitación 
y temperatura, muestran nuJerosos ejemplos de la influencia que un régimen 
climático fluctuante ejerce sobre las poblaciones vegetales y animales. No obs-
tante, la mayoría de los estudios que han tratado este tema se han realizado 
en zonas de clima mediterráneo situadas en California, Chile o Australia 
(MOONEY y PARSONS 1973, SPECHT 1973, MOONEY, PARSONS y KU-
MEROW 1974 entre otros) y sólo unos pocos aportan documentación rela-
tiva a zonas situadas en la periferia del Mar Mediterráneo (p.ej.: LARCHER 
1961, LOSSAINT 1973). Es éste uno de los motivos que nos han llevado a 
incluir datos acerca de la evolución estacional del estrato herbáceo y de las 
poblaciones de artrópodos del suelo y estrato inmediato. Hemos querido 
aportar con ello datos cuantificados sobre aspectos tan sólo conocidos de un 
modo meramente cualitativo y, sobre todo, proporcionar los que a nuestro 
juicio son los únicos datos cuantitativos existentes hasta la fecha sobre pobla-
ciones de artrópodos en comarcas mediterráneas ibéricas. 
La estrecha vinculación del estrato herbáceo a los parámetros climáticos, 
revelada por su inmediata respuesta a la sequía, heladas, lluvia, etc., y la direc-
ta relación que con la vegetación herbácea guarda su población entomológica, 
dependiente de ella para obtener alimento y cobertura, fueron los factores 
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Figura 7.- Evolución estacional cuantitativa drl estrato herbáceo en las dos parcelas de estudio, A (sometida a herb ívoros, círcu-
los llenos) y F (sin herbívoros, círculos vacíos). Los círculos indican el valor medio para cada fecha y las líneas verticales represen-
tan más-menos un error standard. En la porción superior de la figura se muestra la evolución del contenido hídrico (porcentaje de 
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"control" de la estacionalidad biológica. No hemos pretendido en ningún mo-
mento a lo largo de este trabajo servirnos de dichos datos para establecer rela-
ciones de causalidad con fenómenos estacionales observados en el seno de las 
comunidades de passerifomles a nivel global, objeto principal de este estudio, 
ya que el muestreo realizado sobre vegetación e insectos ha sido excesivamen-
te simple como para pretender inferir a partir de aquí relaciones de naturaleza 
harto compleja. Hemos intentado únicamente aportar una información parale-
la, referida a fenómenos estacionales mucho más directamente vinculados a la 
evolución climatológica. Sólo en aquellos aspectos parciales de la evolución 
estacional de las comunidades de passeriformes que tuvieran que ver con el 
suelo y el estrato herbáceo hemos empleado nuestros datos acerca de este es-
trato para establecer cOnexiones con aquellos otros procesos. 
Evolución cuantitativa del estrato herbáceo 
En nuestra área de estudio, al igual que en el resto de las comarcas de clima 
mediterráneo del mundo, el estrato herbáceo está constituido exclusivamente 
por plantas herbáceas anuales o perennes, estas últimas dotadas en todos los ca-
sos de mecanismos de resistencia como bulbos y rizomas ("geofitas') (DUNN 
1970, MOONEY y RA VEN 1973). Las especies que componen el estrato her-
báceo de nuestros encinares de estudio experimentan importantes cambios de 
unas zonas a otras en función de la profundidad del suelo, orientación, cober-
tura arbórea, etc., por lo que una descripción detallada del mismo hubiese re-
querido la realización de un muestreo sistemático y extenso. En nuestro caso, 
al tratar únicamente de seguir la evolución anual de la biomasa total, no he--
mos dedicado especial atención a la determinación exhaustiva de todas las es-
pecies integrantes del pastizal. ~o obstante, aunque sea sólo a título indicati-
vo, podemos citar algunas de las especies herbáceas más características y 
abundantes de los encinares estudiados. Encontramos entre ellas a Agrostis 
spp., Vulpia spp, Brachypodium distachyon, Briza maxima, Gaudinia fragilis, 
Poa bulbosa, Sherardia aroensis, Tolpis barbata, Ornithopus compressus, Tri-
folium cherleri y Tuberaria guttata. En enclaves más húmedos y fértiles apare-
cen Bellis annua, Cerastium glomeratum, Crepis sp. ·y Geranium molle. Han de 
tenerse en cuenta, no obstante, las grandes variaciones horizontales que pre-
senta la distribución de cada una de estas especies. Estudios fitosociológi~os 
del encinar y pastizales asociados han sido efectuados por RIV AS GODA Y 
(1959, 1964) Y RIVAS MARTINEZ (1974) y en ellos puede encontrarse 
abundante información sobre el tema. 
En líneas generales y desde un punto de vista cualitativo, el ciclo anual del 
estrato herbáceo puede resumirse del siguiente modo. La aparición de la nue-
va vegetación herbácea tiene lugar a comienzos del invierno tras las primeras 
lluvias y su desarrollo prosigue hasta alcanzar un máximo de biomasa durante 
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la época primaveral, coincidiendo con la floración dc la mayoría de las espe-
cies. El desarrollo es más lento durante los mcses invernales y s~ acelera consi-
derablemente con la llegada de la primavera. Alcanzado el máximo de bio-
masa, el contenido hídrico decrece bruscamente y la vegetación aparece seca 
en pocas semanas, permaneciendo de esta forma y cada vez menos abundante 
hasta la llegada del próximo invierno. 
Esta evolución se recoge en la Figura 7, donde presentamos los resultados 
obtenidos para las parcelas A (sometida a herbívoros) y F (sin ellos), desde 
abril dé 1975 hasta junio de 1976. Hemos tomado como parámetros represen-
tativos de esta evolución el peso seco de hierba en gr./mL y su contenido hí-
drico, expresado en tanto por ciento de agua respecto al peso fresco. En el 
Apéndice 1 se ofrecen los datos brutos sobre los que dichas figuras fueron 
construidas. Puede apreciarse que en ambas parcelas la hierba pennaneció ver-
de (contenido hídrico superior al 75% ) sólo durante cinco meses al año, du-
rante los cuales tiene lugar su desarrollo vegetativo, floración y fructificación. 
Al final de dicha fase, situada en ambos años hacia mitad de mayo, se alcanza 
el máximo de biomasa, correspondiente a la maduración de las semillas, que 
tiene lugar una vez comenzada la desecación. Esta es total a poco de comen-
zar el verano. 
El débil pero apreciable incremento que experimenta el porcentaje de agua 
a partir del verano debe considerarse el resultado de una mayor incidencia del 
rocío nocturno sobre el pasto seco, acompañado de la menor desecación diur-
na que propician temperaturas más suaves. 
Las tendencias estacionales son independientes del régimen de aprovecha-
miento por herbívoros y prácticamente idénticas en ambas parcelas, no así los 
valores absolutos de biomasa seca, que son triplicados en la parcela F (sin her-
bívoros). Ello sólo nos indica que en ausencia de herbívoros la biomasa dispo-
nible es mucho mayor, pero no nos proporciona ninguna información acerca 
de una posible productividad diferencial entre ambas parcelas (PETRUS E-
WICZ 1967, PETRUSEWICZ y MACFADYEN 1970). 
Es digno de resaltar el importante valor adquirido por la biomasa aérea en 
la parcela F durante sus máximos estacionales, de un orden de magnitud per-
fectamente comparable o incluso superior a los registrados en distintos puntos 
de la sabana africana del Senegal (BILLE y POUPON 1972,1974), una zona 
geográfica caracterizada por un breve período de lluvias al que sigue un fuerte 
desarrollo del estrato herbáceo, constituido por plantas anuales exclusivamen-
te. Por su fuerte estacionalidad climática, la sabana guarda abundantes parale-
lismos con las regiones mediterráneas (cf. BILLE et al. 1972). 
Conviene resaltar aquí que nuestros datos sólo abarcan poco más de un 
año, el cual fue por otra parte climatolágicamente extremo. Comparando 
nuestros resultados con abundante información similar obtenida por Ramón 
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C. Soriguer desde finales de 1975 hasta mediados de 1977 en las mismas zo-
nas, puede afirmarse que aunque las tendencias estacionales mencionadas arri-
ba parecen mantenerse constantes en años sucesivos, los valores absolutos de 
biomasa sufren cambios importantes de un año ·a otro dependiendo aparente-
mente de la abundancia de las precipitaciones. La fecha de aparición de pastos 
verdes depende totalmente de cuándo tengan lugar las primeras lluvias impor-
tantes y esta cronología ha sido muy variable durante los últimos años. 
Como resumen de los resultados anteriormente expuestos y dentro del 
contexto en el cual nos interesan para el presente estudio, creemos entre los 
aspectos más destacables la escasa duración del período de actividad vegetati-
va del estrato herbáceo (aproximadamente el 40% del ciclo anual), lo cual 
provoca subsidiariamente la concentración temporal de ia producción de se-
millas en unas pocas semanas. Ello plantea interesantes alternativas de estudio 
de cara a las respuestas que los herbívoros (vertebrados e invertebrados) han 
de ofrecer ante esta fuerte estacionalidad en la disponibilidad de recursos ali-
menticios. 
Fenología general del ciclo anual estudiado 
Después de haber visto en cierto detalle la evolución anual del pastizal en 
términos cuantitativos, es interesante resaltar aquí algunos rasgos generales 
del ciclo anual de la vegetación arbórea y arbustiva de la zona estudiada en lo 
que respecta a los elementos fenológicos más destacados, ya que más adelante 
haremos referencia a ellos en diversas ocasiones. La descripción se limitará al 
ciclo anual concreto que hemos estudiado, el cual debe diferir probablemente 
de las condiciones medias debido a sus particularidades climáticas. 
Podemos escoger como comienzo del ciclo las fechas de las primeras lluvias 
otoñales o invernales. A partir de aquí y durante los meses inmediatos es el 
pastizal el que sufre cambios más importantes; las encinas y diversas especies 
de matorral sólo exhiben alteraciones de interés fenológico con la llegada de 
la primavera. Hacia .finales de marzo se apreció ya la floración en algunas enci-
nas aisladas, pero no es hasta mediados y finales de abril cuando prácticamen-
te todos los piés muestran abundantes inflorescencias. Coincidiendo con la 
floración y el crecimiento de los nuevos brotes, hacen su aparición sobre los 
árboles numerosas orugas de Lepidópteros, generalmente sobre los brotes 
más externos del árbol. No podemos determinar la intensidad relativa que 
revistió esta plaga durante la primavera de 1975, por carecer de información 
de otros años en la misma localidad, pero según noticias recogidas entre la 
gente de la zona el ataque iué poco intenso durante este año. 
Erica australis y E. umbellata se encuentran en plena floración hacia finales 
de abril, aunque ésta comenzó ya durante marzo. Algunos piés de CistlLs lada-
nifer y C. salvifolius presentan ya flores pero hasta mayo no se extiende la flo-
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ración a la mayoría de las plantas de estas especies. 
A mediados de mayo las encinas han perdido prácticamente todas las flores 
v en el suelo se encuentran numerosos brotes cortados por las orugas (Lyman-
tria, Malacosoma, Tortrix). El estrato herbáceo muestra abundantes flores y la 
mayoría de las jaras están en plena floración. 
Hacia mitad de junio el pastizal está prácticamente agostado, los Cistus han 
perdido la flor y la evidente detención en la actividad de las plantas señala la 
llegada del verano. Unicamente Halimium ocymoídes se halla en fase de inten-
so crecimiento y plena floración. 
A lo largo del resto del verano el pasto seco va siendo consumido progresi-
vamente por los herbívoros, quienes comen en esa época muchos brotes nue-
vos del matorral. El suelo se va desnudando de vegetación y se toma seco y 
polvoriento; sobre él sólo pueden encontrarse innumerables hormigas. Duran-
te esta fase estival (sobre todo en julio y agosto) tiene lugar la caída de abun-
dantes hojas viejas de la encina, que recubren el suelo en la base de las mis-
mas. Es un período de completa ausencia de actividad vegetativa por parte de 
las plantas, extendiéndose hasta finales de septiembre sin ningún cambio apre-
ciable, como no sea tal vez la casi completa desaparición del pasto seco. 
A comienzos de octubre tuvo lugar la caída de muchas bellotas aún inma-
duras, de pequeño tamaño y atacadas en su mayoría por larvas de Balaninus y 
Carpocapsa. En un estómago de Mirlo (Turdus merula) colectado en la zona el 
26.09.75 aparecen restos de una de estas bellotas, cuya caída parece iniciarse 
por tanto en dicho mes. La caída de pequeñas bellotas abortadas « 1,5 cm.) 
y algo mayores atacadas por larvas ( hasta 2,5 cm.) se prolongó hasta media-
dos de noviembre. 
La maduración y caída de la cosecha de bellotas tuvo lugar principalmente 
a lo largo de todo el mes de diciembre, prolongándose algo durante enero. La 
producción fué muy baja. Mediante muestreo de una docena de árboles elegi-
dos al azar en la parcela B, obtuvimos una estimación de 85 Kg./Ha., lo cual 
es muy poco comparado con los 550 Kg./Ha. de promedio que indican CEBA-
LLOS y RUlZ (1971). En nuestra estimación no se incluye el peso de bellotas 
inmaduras caídas en los meses precedentes. Dicho fracaso en la producción 
puede tal vez ser atribuido a la larguísima e intensa sequía. 
La escasa abundancia de bellotas y la total ausencia de pasto verde motiva-
da por el retraso de las lluvias, hizo que los grandes herbívoros (Cerous ela-
phus, ganado vacuno) y omnívoros (Sus seroJa) agotasen toda la bellota dispo-
nible en el suelo a medida que ésta iba cayendo de los árboles. A mediados de 
enero resultaba ya imposible encontrar siquiera una bellota en el suelo de los 
encinares. 
Las primeras precipitaciones importantes se produjeron en diciembre y con 
ellas nació la nueva vegetación herbácea. Lo tardío de su nacimiento impidió 
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que creciese lo suficiente como para recubrir el suelo y prácticamente hasta 
febrero de 1976 el pastizal no mostró una densidad apreciable. A partir de 
aquí se inicia de nuevo el ciclo. 
Evolución de las poblaciones de artrópodos 
Como atestigua abundante literatura, el trampeo de artrópodos plantea nu-
merosos problemas metodológicos y puede afirmarse que no existe ningún 
método de captura que por sí mismo y empleado como único procedimiento 
proporcione un muestreo lo suficientemente amplio como para considerar 
que sus resultados son una expresión más o menos fiel de la realidad bajo es-
tudio. La capacidad de inventiva de los investigadores .que han pretendido 
efectuar muestreos de poblaciones entomológicas se pone de manifiesto en los 
diversos tratados sobre el tema, donde se exponen innumerables métodos de 
captura, alguno de ellos de un elevado coste de fabricación y mantenimiento 
(SOUTHWOOD 1966, LAMOTTE et al. 1969, LE BERRE 1969 a y b Y nu-
merosas referencias citadas por estos autores). La mayoría de los autores reco-
miendan el empleo de diversos métodos combinados cuando se intente obte-
ner una visión amplia de la comunidad de los artrópodos, pero aun así cada 
estrato vegetal o cada comunidad de insectos en particular obliga a complica-
dos diseños experimentales encaminados tan sólo a muestrear una pequeña 
fracción de la comunidad total. 
Ante esto, es fácil comprender que el procedimiento empleado por noso-
tros para la captura de artrópodos (platos de color con agua), aunque emplea-
do por numerosos autores (LE BERRE y ROTH 1969, BLONDEL 1969 a y 
FROCHOT 1971, y numerosas referencias allí citadas), no ha de proporcio-
namos más que una visión aproximada y superficial de las poblaciones de ar-
trópodos del suelo y estrato herbáceo (cf. LE BERRE y ROTH 1969). Te-
niendo en cuenta estas limitaciones del método que se traducen esencialmente 
en un muestreo incompleto y fragmentario de las poblaciones y son comparti-
das por la mayoría de otros métodos simples (cf. JANZEN y SCHOENER 
1968, JANZEN 1973 a y b, ALLAN et al 1973, 1975), creemos que los resul-
tados obtenidos pueden al menos ofrecemos una imagen de conjunto de los 
procesos estacionales que se desarrollan en el seno de las comunidades artró-
podos asociadas con el suelo y estrato herbáceo. 
1.- Aspectos descriptivos generales 
Tal como se señaló en el apartado correspondiente a métodos, las capturas 
se llevaron a cabo en cinco puntos diferentes, caracterizados por diferente co-
bertura arbórea u arbustiva, orientación geográfica y estado de manejo huma-
no. Generalmente se realizaron dos trampeos por mes en cada punto, siendo 
posteriormente combinados los resultados de ambos para dar lugar a una úni-
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ca muestra mensual en cada estación de trampeo. Aunque los resultados obtp-
nidos han mostrado la existencia de ciertas diferencias entre las diversas zonas 
de trampeo, hemos agrupado los datos procedentes de todas ellas en una 
muestra única para cada mes, con objeto de obtener una primera idea global 
de la evolución cualitativa experimentada por la comunidad de artrópodos es-
tudiada. 
En la Tabla 3 mostramos.la composición taxonómica de las capturas men-
suales, así como el número de días x plato/mes del cual son el resultado. En la 
Figura 8 se representa gráficamente la variación anual experimentada por los 
distintos grupos taxonómicos en cuanto a su importancia relativa dentro del 
total de individuos capturados cada mes. En el Apéndice 2 se resume la com-
posición taxonómica de todas las capturas en cada estación de trampeo. 
Puede apreciarse claramente la existencia de unas tendencias estacionales 
muy marcadas en la composición cualitativa de las capturas, apareciendo suce-
sivamente en calidad de dominantes varios grupos taxonómicos. Los más ca-
racterísticos y que dan lugar a una dominancia más marcada son Coleoptera, 
Fonnicidae, Diptera y Collembola, sucediéndose en este orden a lo largo del 
ciclo anual. Entre los máximos de importancia relativa correspondientes a 
Fonnicidae y Diptera se sitúa un intervalo en el cual los Hymenoptera no For-
micidae alcanzan una apreciable significación relativa. 
El predominio de los coleópteros en las muestras, aunque muy marcado, 
está restringido a un corto período de tiempo situado en el mes de mayo. Casi 
la totalidad de los 1.772 individuos de este grupo capturados en mayo perte-
necían al género Anisoplia (Scarabeidae), eminentemente florÍcolas. Es evi-
dente la coincidencia de este máximo de importancia relativa de los coleópte-
ros con la floración de numerosas especies herbáceas (principalmente Compo-
sitae y Gramineae) y matorral (Cístus spp.) en cuyas flores se observaban nu-
merosos ejemplares de Anisoplia sp. durante el mes de mayo. 
Esta fase primaveral de dominancia de los coleóteros florícolas es seguida 
abruptamente por un período de duración algo mayor durante el cual los For-
mÍcidos adquieren la máxima significación. Esta situación se prolonga hasta el 
mes de septiembre, de fonna que durante los cálidos y secos meses estivales el 
único grupo que proporciona cierta cantidad de capturas son los Fonnícidos 
(fabla 3). En este aspecto los resultados del trampeo coinciden con la impre-
sión subjetiva obtenida por cualquier observador, que puede apreciar fácil-
mente durante el verano la gran actividad y ubicuidad de las diversas especies 
de Fonnicidae. Los meses otoñales contemplan un incremento en la impor-
tancia de los Dípteros y la práctica desaparición de las honnigas. Dentro de 
los Dípteros, la mayoría la constituyen pequeñas especies de Nematoceros. 
El período invernal está caracterizado por la súbita aparición de un impor-
tante contingente de Collembola, los cuales llegan a dominar en las capturas 
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Figura 8.- Evolución estacional de las capturas de artrópodos del suelo y estrato herbáceo. Las importancias re-
lativas de los diversos grupos taxonómicos están calculadas sobre el total de individuos capturados en cada mes 
en las cinco estaciones de trampeo combinadas o No han sido incluidos algunos grupos de escasa importancia nu-


































TABLA 3.- Composición taxonómica y evolución mensual de las capturas de artrópodos realizadas desde marzo ofo. ofo. 
1975 hasta febrero 1976 en las cinco estaciones de trampeo combinadas. En el cuerpo principal de la Tabla, la fi-
la superior de cifras en cada mes se refiere al porcentaje representado por cada grupo frente al total de capturas y 
la inferior al número absoluto de capturas. (x), comprende Acarina, Psocoptera, Orthoptera y ejemplares indeter-
minados. (xx), incluye Homoptera y Heteroptera. La composición detallada de todas las capuras se ofrece en el 
Apéndice 2. X, media anual; s2, varianza; C.V., coeficiente de variación. 
M E S .. Collembo- Thtsanop- Hemipte- Hymenopte- Lcpi. - '¡:<"!¿1:J}: ¡-Ji.:. ~ ¡~r. I (Total capturas) Araneae. la. tera .. r •• D1ptera ra (no For dopte- Fonnici-- ColC!opte- Otros d1a micldae) .. da. (x') to (totaL -- , (=) días x pLaro) ['1.:'[0. 
O) 0, 52 57.50 3.78 1,11 ]5,21 L.. 66 0,35 0 . 58 l.U> 0,12 ">7,76 l'),Jlf (J 
(1. 718) 9 902 OS 19 6e5 60 6 10 20 2 ( JO) > 
04 ::c 0, 94 12,03 33,20 16.06 23,66 6,12 0,27 1,23 J.90 u,GI fl 2, v t! "."', 1 t""" (1.488) 14 :"79 494 239 )52 91 4 48 58 9 t ~.:. \ O 
05 0,47 0,50 4,39 13,71 7,92 3,20 0, 36 4,72 63,79 0,91... 13/;, Go 'j7'1,CJBo [f] 
(2. 778) 1) 14 122 )81 220 89 10 l31 1.772 2(, (20 1 s: 
06 0,76 4,38 9,67 21,07 17,14 9,89 0,15 ;11,12 12,61 l , n r" , , 71'1 '.lo ,.:.,¡ " > 
(1. 324) 10 58 126 279 227 1 11 2 )06 167 H. U,, ', :z 
c::: 
07 2 ,15 0,54 2,69 2,96 9,41 13,71 GJ,71 2,15 2,69 31 , ,)C (,f,.l,tI trl (372) 8 2 10 11 )5 51 2)7 8 10 ( 1' \ t""" 
oS 1,08 0,96 23,95 2,6J 12,93 8.86 0.24 48,62 0,48 0.24 J'J,7G }(',rloC"; ::t (&35) 9 8 200 22 108 74 2 'ob 4 2 ,2L) trl 
1.51 1,94 lr',77 2tl .... r.0 
::c 09 1,72 0,22 4,09 11,21 43,53 23,49 2.37 '1 . 91 ::c (464) 8 1 19 52 202 109 11 46 7 9 (lH) trl 
10 0,24 c, 71 10,61 61.32 1l_.15 3 , 54 S.lo2 o,9lo 3,07 l J. ~ S 28, ° l~. ::c 
(424) 1 ) 45 260 60 l' 23 4 13 ( lH) > 
11 0.94 6 , 5lo 14,33 55,76 16,51 3,12 o,Jl 1,56 ,1,25 l'J,2 IJ 1 <,,u":' 
()21) 2 21 46 179 53 10 1 5 4 ( 21) 
12 o,6U 56,25 3,95 36.,21 3,62 0,33 0.13 6,66 (~~ l 66 lo,716 ( 3ol..) 2 171 12 lo' 11 1 1 2 
01 C .16 54,60 1,43 1,27 6.0,95 0 .. 32 0 ,16 0,16 0,95 )0,00 l..,71l.. 
(630) 1 )44 9 8 258 2 1 1 6 (21) 
~;551 0,40 15,76 1,l9 0, 79 74,70 5,70 0.66 0,79 1/' ,11 Jl..,(H~ ) 119 9 , 564 43 5 6 in . 
TOTAL CAPTURAS: 80 1.822 1.056 1.020 3.114 79' 62 L209 2.05J 203 11.41) 
x 0,33 5,98 J,~6 4,11 11,31 3,30 0,26 5,60 8,51 0,87 
I\O/día x placo: S2 0,053 74,031 34,281 25,910 38,':182 3,,+86 0,071 56,lo09 588,175 2,754 
C. V. fa9 ~b ¡4J ,B ¡47 , Q 12:3 . 9 52.9 56, 5 1 0 3 , ~ lJ4~1 185,1 190 ~ 7 
Comunidades !l1ediIArráneQs de Jlassnij'ormes 45 
la época de pluviosidad invernal. Los Colém bolos están presentes en las captu-
ras durante el resto del ciclo anual (Tabla .1), aunque siempre su importancia 
relativa p-s p-xigua. 
COIl objeto de establecer una ordenación objetiva de los distintos meses en 
función de la composición taxonómica de las capturas, se llevó a cabo un aná-
lisis en componentes principales (C ITTlNS 1969, GONZALEZ-BERNALDEZ 
et al. 1969 a y b, RAMIREZ 1973) en el que se consideraron como casos los 
doce meses y como variables las nueve categorías taxonómicas señaladas en la 
Figura 8 más una constituida por todas las clases restantes combinadas. La im-
portancia de cada grupo se expresó en forma de su significación numérica re-
lativa dentro del total ·mensual. El análisis absorbió el 89.,32% de la varianza 
original en los cinco primeros ejes y los factores de carga rotados de los distin-
tos grupos taxonómicos en los tres primeros ejes se muestran en la Tabla 4. 
Diptera, Hymenoptera no Formicidae y Lepidoptera aparecen influyendo sig-
nificativamente el primero de los ejes y se presenta como un grupo de simila-
res tendencias estacionales. Áraneae y Formicidae se segregan en el segundo 
eje. 
TABLA 4.- Análisis en componentes principales de las capturas mensuales de artrópo-
dos. Factores de carga de los distintos grupos taxonómicos para los tres primeros ejes ro-
tados. Se han subrayado los valores superiores a 0,600 en valor absoluto. 
COMPONENTES 
1 II III 
Araneae ................ 0,026 0,953 0,081 
Collembo1a · ............ -0,202 -0,341 0,261 
Thisanoptera ........... -0,214 0,130 0,131 
Hemiptera .............. 0,208 0,024 -0,198 
Hymenoptera (no Form.) •• 0,715 0,631 0,020 
Formicidae · ............ -0,167 0,886 -0,092 
Co1eoptera · ............ -0,320 -0,152 -0,891 
Lepidoptera .... ........ 0,923 -0,031 -0,103 
Díptera ................ 0,672 -0,475 0,337 
Otros .................. 0,241 0,174 -0,945 
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[' igura 9.-' Análisis en componentea princi pales de laa capturu mensuales de artrópodos; 
proyección de 108 doce me&ea estudiados IIO bre el plarlo dermido por las componentu J y 
11 . Las fl echas dataean la naturaleu cíclica de la composición de las capturas (ver tex· 
to). Los meaes en 108 cuales ae registran al menos 25 mm . de precipitación se muestran 
con círcul03 doblca. 
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En la Figura 9 se muestra la proyección dc los doce meses estudiados en el 
plano definido por las componentcs 1 y n. Aparecen tres grupos nítidamente 
definidos cuya estructura secuencial es bien patente. Los meses otoñales (09, 
10, ll) constituyen una agrupación caracterizada por valores positivos altos 
en el eje 1 (abundancia de Diptera, Hymenoptera no Formicidac y Lepidopte-
ra) y netamente diferenciados del resto. Dentro de estos últimos, el eje II sirve 
para separar por una parte los meses estivales (06, 07, 08), con valores posi-
tivos medios o altos (significación destacada de Formicidae y Araneae), y por 
otra los meses invernales (12,01,02) y primaverales (03, 04, 05), fundidos en 
un único gmpo que caracterizan de manera algo imprecisa la presencia de Co-
Uembola y Diptera y la ausencia de Formicidae. Pucde apreciarse que este gru-
po mixto corresponde exactamente a los meses en los que' se producen preci-
pitaciones apreciables (Figura 6). El carácter lluvioso de ese período parece 
ser responsable de su homogeneidad frente al resto del año y la estación inver-
nal-primaveral debe su estabilidad cualitativa precisamente a su pluviosidad. 
Los otros dos grupos de meses se incluyen ambos en la estación seca, no sien-
do aparentes las causas por las que se hallan tan alejados uno del otro en el 
plano I-II. En relación con las capturas de artrópodos del suelo y estrato her-
báceo, el ciclo anual aparece por tanto subdividido en tres segmentos cuya na-
turaleza se revela esencialmente climática. 
Resulta aparente en la Figura 9 que la composición de laS capturas es un 
fenómeno cíclico. Por tratarse las doce muestras de datos temporales secuen-
ciales, podemos considerar el plano 1, 11 como un plano de las fases (PAVLI-
DIS 1973) sobre el cual el sistema, cuyas coordenadas las constituyen preci-
samente las abundancias relativas de los diversos gmpos taxonómicos, descri-
be una trayectoria cerrada, característica de una fluctuación periódica (PA V-
LIDIS, op. cit.). Es destacable el hecho de que las transiciones del sistema do-
tadas de mayor "velocidad" son las que se producen durante verano y otoño 
(de 06 a 11), entrando a continuación en una fase de mayor estabilidad du-
rante invierno y primavera (época de lluvias). Estos resultados, aparte de pre-
sentarnos de un modo claro y sintético los rasgos más destacados de la evolu-
ción estacional de la comunidad de artrópodos trampeada, ofrece un induda-
ble interés teórico derivado de la naturaleza cíclica de la composición de las 
capturas. 
2.- Variaciones estacionales en abundancia y diversidad de las capturas. 
Hemos ofrecido en el apartado anterior sólo una idea de conjunto acerca 
de los cambios estacionales observados en la composición taxonómica relativa 
de las capturas efectuadas en las cinco estaciones de trampeo. Con objeto de 
ganar en generalidad se englobaron los datos mensuales de todas las estaciones 
en una única partida. A continuación pasamos a presentar resultados que pro-
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porcionan una infonnación más precisa acerca del desarrollo estacional y que 
está relacionada con los cambios en aLunuancia y diversidad de las capturas. 
En este análisis se muestran por separado los resultados de las cinco estacio-
nes, aunque dentro de cada una se han tratado conjuntamente las capturas 
efectuadas dentro de un mismo mes. 
La "abundancia" de las capturas puede expresarse indistintamente en tér-
minos de número de individuos capturados o bien en biomasa seca, todo ello 
referido a alguna unidad de intensidad de trampeo, que en nuestro caso ha si-
do el día x plato. Ambas medidas creemos que son complementarias y por 
ello en lo que sigue hemos expresado los resultados de acuerdo con ambos cri-
terios. 
El ténnino "diversidad ", expresión ecológica muy empleada y a veces con-
trovertida (HURLBERT 1971), la utilizamos en el sentido usual que adquiere 
en la literatura ecológica más reciente, esto es, como una medida que engloba 
información acerca de la riqueza en especies y de la distribución relativa de 
los individuos entre ellas. (WHITTAKER 1970, MARGALEF 1974, PIAN KA 
1974, PIELOU 1974, por citar sólo algunos textos generales). La naturaleza 
de nuestros datos (ver métodos) hace imposible el cálculo de la diversidad so-
bre la base de las contribuciones de cada especie, pero a pesar de ello hemos 
querido ofrecer una idea de la riqueza faunística de las capturas efectuando 
los cálculos de diversidad empleando niveles taxonómicos superiores, los cua-
les variaron de género a orden (habitualmente familias) y que totalizaron 30 
categorías cualitativas a las cuales fueron asignados todos los ejemplares cap-
turados durante el análisis de las capturas. Dicho procedimiento es poco orto-
doxo dentro de las líneas usuales de la abundante y ya clásica literatura sobre 
diversidad, pero creemos que hemos podido obtener con ello una visión más o 
menos realista de la evolución estacional de la diversidad faunÍstica de los ar-
trópodos capturados. La expresión utilizada para el cálculo de la diversidad ha 
sido la de Shannon (SHANNON y WEAVER 1949): 
s 
H ~ Pi 1ge Pi 
i=l 
donde i = 1,2, ... s = número de categorías cualitativas (30 en nuestro caso) 
y Pi es la contribución relativa de cada una al total de individuos. Los cálculos 
se efectuaron en ordenador mediante un programa escrito en fORTRAN PDP 
8/E proporcionado por H.S. Moller, Universidad de Copenhague, y posterior-
mente modificado por nosotros en algunos de sus detalles de entrada y salida. 
Dicho programa efectuaba comparaciones estadísticas entre los pares de 
muestras usando el test de HUTCHE (1970) y proporcionaba el error 
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Figura 10_- Evolución estacional de la abundancia de las capturas de artrópodos del sue-
lo y estrato herbáceo en las cinco estaciones de trampeo, referida a número de individuos 
(gráfico superior) y biomasa (inferior). Las estaciones A-E son descritas en el apartado 
correspondiente a .métodos. 
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En la Figura 10 se muestra la evolución mensual de la abundancia de las 
capturas en las cinco estaciones de trampeo. Puede observarse que tanto en 
número de individuos como en biomasa se produce un marcado máximo du-
rante el mes de mayo, del cual es responsable en cierto grado la abundante 
presencia de coleópteros flodcolas (Anisoplia, ver arriba), que por su tamaño 
(promedio de 10 mm. de longitucl y 6,5 mgr. de peso) influyen también deci-
sivamente en el peso total de las capturas y distorsiona quizás la visión gene-
ral. El ntunero de ejemplares capturados por día y plato alcanza sus valores 
más bajos durante los meses 11 y 12 ( < 25 ind./día x plato). A partir de 
aquí se irucia un progresivo aumento hasta alcanzar un máximo en primavera; 
durante los meses de verano, los resultados numéricos de los trampeos son de 
un orden de magrntud sólo ligeramente superior a los de invierno. Existe pues 
una señalada estacionalidad en la abundancia de las capturas, las cuales se con-
centran en un corto intervalo de tiempo que coincide abiertamente con la 
época de mayor actividad vegetativa del estrato herbáceo (ver arriba). 
Aunque las tendencias mostradas por la evolución anual de la abundancia 
de capturas puede considerarse paralela en las cinco estaciones, existen ciertas 
diferencias entre ellas en lo que concierne a los valores absolutos de abundan-
cia (Figura 10). La tres estaciones ubicadas en el interior de encinares, aun 
siendo estos de variadas características (A, B, C), registran durante el máximo 
primaveral mayor abundancia que las restantes (D y E), situadas ambas en 
áreas de monte bajo (jaral y brezal respectivamente). La ausencia práctica-
mente total de estrato herbáceo en estas dos últimas estaciones, su menor vo-
lumen total de vegetación y tal vez determinadas condiciones químicas del 
suelo derivadas del humus creado por el matorral, son probablemente respon-
sables de este efecto. Durante el resto del ciclo anual esta diferencia parece 
mantenerse pero de un modo mucho menos marcado, en particular durante 
los meses de otoño e invierno. 
El desarrollo mensual de la diversidad (Figura 11) presenta características 
absolutamente diferentes a las que observamos en la evolución de la abundan-
cia (Figura 10). Ello no resnlta inesperado, ya que no existe a priori ninguna 
relación entre H y el tamaño de la muestra (abundancia). Los resultados pare-
cen mostrar la existencia de una marcada fluctuación que da lugar a la sucesi-
va aparición de máximos y mínimos; aquellos aparecen respectivamente~en 
04, 06, 09-11 y 02, intercalándose los mínimos entre ellos. En líneas genera-
les, las cinco estaciones de trampeo están en fase durante su oscilación. 
Comparando las Figuras 8 y 11 puede apreciarse que, como cabía esperar, 
los mínimos de diversidad corresponden precisamente a situaciones de domi-
nancia relativa de un sólo grupo taxonómico, mientras que los máximos de di-
versidad coinciden con situaciones de transición entre fases sucesivas de alta 
dominancia. Dado el característico modo de evolución cíclica en la composi-
Fig 11.- Cambios .mensuales en la diversidad de las capturas (H) obtenidas en las cinco estaciones de trampeo. 
Los símbolos utilizados para designar las estaciones son 108 mismos que en la Hg. 10. A la derecha se muestra la 
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ció n cualitativa de las capturas discutido arriba, la fluctuación de la diversidad 
es el resultado de la superposición de varias secuencias ondulatorias desfasadas 
en diverso grado. Ello da lugar a una nueva situación fluctuante dotada de una 
mayor frecuencia y menor amplitud que cada una de las componentes. Un im-
portante corolario que sigue de lo anterior es la aparente independencia de H 
respecto de las circunstancias climáticas estacionales. 
3.- Componentes de la diversidad: espacio y tiempo 
El Índice de diversidad que hemos empleado, H, cuenta entre sus propieda-
des más destacables el hecho de poder ser subdividido en componentes aditi-
vas (PIELOU 1969, 1974). Esto quiere decir que si los individuos capturados 
pueden ser clasificados de acuerdo con varios criterios además del que ofrece 
\u naturaleza taxonómica (p.ej. localidades de captura, meses, etc.), se puede 
calcular la contribución que cada una de estas componentes hace a la diversi-
dad total. En otras palabras, la diversidad total de la muestra puede fracccio-
narse en componentes, jerárquicas o no, asociadas con las diversas variables 
que influyen en el diseño de muestreo. Esta propiedad de H ha sido utilizada 
por algunos autores (LEVINS 1968, SHORROCKS 1975) para dilucidar la 
TABLA 5.- Contribución a la diversidad total de las capturas por parte de la dimensión 
temporal. He: = diversidad total ~ las muestras; Hs = valor medio de las diversidades 
de todas las sesiones de trampeo; Hm = media de los valores mensuales de diversidad . 
.6 = contribución absoluta a la diversidad global (Hg). 
e o M P o N E N T E S 
INTRAMENSUAL 
Xresidua1 INTERMENSUAL 
Loe aUdad H Hs 6 % H b. % g m 
A 2,530 1,393 0,011 0,43 1,404 1,126 44,51 
B 2,088 1,088 0,133 6,37 1,221 0,867 41,52 
e 2,243 1,483 0,196 8,74 1,679 0,564 25,14 
D 2,202 1,243 0,151 6,86 1,394 0,808 36,69 
E 2,282 1,421 0,111 4,86 1,532 0,750 32,87 
-x 2,269 1,326 0,120 5,45 1,446 0,823 36,15 
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aportación relativa a la diversidad total de las distintas dimensiones del nicho 
ecológico de un grupo de especies. En nuestro caso, la división de H en sus 
componentes puede aportarnos información acerca de la estructura espacial y 
temporal de las comunidades de insectos trampeadas en lo que a diversidad se 
refiere. Las dimensiones que podemos tratar son la temporal (diferencias intra 
e ínter-mensuales) y la espacial (diferencias entre habitats). Los resultados de 
este análisis se ofrecen en las Tablas 5 y 6. 
TABLA 6,- Contribución a la diversidad total por parte de la dimensión espacial,( dife-
rencias entre estaciones de trampeo,)' Hg = diversida~ to~~l de las,mue.stras; H¡ = me-
dia de diversidad para todas las localidades. ~ = contribuclOn a la diverSidad global. 
M e s e s H H1 6- % g 
03 1,432 1,310 0,122 8,53 
04 2,126 1,940 9,186 8,75 
05 1,469 1,338 0,131 8,94 
06 2,195 1,878 0,317 14,45 
07 11 ,425 1,266 0,159 11,16 
08 1,543 1,488 0,055 3,54 
09 2,075 1,855 0,220 10,60 
10 1,775 1,727 0,048 2,69 
11 1,844 1,636 0,208 11,28 
12 1,280 0,968 0,312 24,42 
01 1,092 1,048 6,044 3,99 
02 1,210 1,128 0,082 6,74 
x 1,622 1,465 0,157 9,59 
;")4 CARLOS MAi'iUEL HERRERA 
Puede observarse que la dimensión temporal es con mucho la más impor-
tante dentro de la diversidad total, siendo rcsponsabl~ en promedio del 
41,60 % de la misma, mientras que las diferencias espaciales (inter-hábitats) 
sólo suponen el 9,59% de la diversidad total. Estos resultados , inesperadamen-
te, son casi idénticos a los obtenidos al analizar otras comunidades de insec-
tos, a pesar de tratarse de regiones geográficas muy distantes y grupos taxonó-
micos bicn diferentes. SHORROCKS (1975), para muestras de lJrosophila ob-
tenirlas en Gran Bretaña, obtiene que la rlim cnsión temporal (intra- e intermen-
suales) aporta 40,87 % a la diversidad total y las diferencias entre lugares de 
trampeo el 9,08 e,y) (comparar , respectivamente, con 41,60 Y 9,59 % obtenidos 
en nuestro caso). La similitud es aún más llamativa, ya que la componente in-
tramensual (5,18 %) y la intermensual (35,69 %) de la diversidad de las Droso-
phila británicas se ajustan perfectamente a nuestros resultados (5,45 % Y 
36 ,15 ';;' , respec tivamente). Se nos escapa por el momento el significado que 
dichas coincidencias puedan t ener dentro del contexto de la ecología de las 
comunidades en estudio. 
4. - Variaciones mensuales cn el tamaílo de los ejemplares 
Diversos autores han señalado la existencia de cambios estacionales en el 
tamaño de los insectos capturados (BLONDEL 1969 , FROCHOT 1971) , dife-
rencias en las distribuciones de tamaño entre localidades próximas dotadas de 
distintas características climáticas (WHITTAKER 1953, JAl'iZEN y SCHOE-
NER 1968, GILLON y GILLON 1(74) o entre distintos períodos del día den-
tro de una misma localidad (ELTON 1973) . Ello ha demostrado la existencia 
de relaciones entre el tamaño y las condiciones físicas del medio a partir de 
las cuales puede inferirsc interesante información sobre la ecología de las co-
munidades estudiadas. En nuestro caso, hemos encontrado la existencia de 
cambios estacionales que afec tan al peso seco medio de los individuos captu-
rados (Figura 13). 
Parecen existir dos máxinlOs anuales , uno más marcado durante los meses 
de primavera y comienzos de verano y otro menor durante el otoño, existiendo 
dos mínimos relativos correspondientes a parte del invierno y la porción cen-
tral de! verano. No obstante, no existe una concordancia bien marcada entre 
las distintas estaciones de trampeo , que muestran en algunos casos evolucio-
nes bien distintas de la que hemos indicado antes para e! conjunto. Estas dis-
crepancias y la general ambigüedad de la imagen ofrecida por la Figura ll, 
pueden ser debidas al hecho de que el peso medio de los individuos tal vez no 
constituya por sí mismo un parámetro eficaz para expresar los cambios en ta-
maño. El efecto que uno o varios insectos de elevada talla ejercen sobre el pe-
so mcdio de la muestra es desproporcionado respecto a su efectiva significa-



































03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 01 02 
55 
meses 
Figura 12.- Evolución mensual del peso medio (en mgr. de peso seco) de los insectos 
capturados en las cinco estaciones de trampeo. Símbolos como en la Fig . 10 . 
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dos anteriores, ya que con independencia de los hechos arriba aludidos, el pe-
so medio de los insectos nos proporciona una idea del grado de subdivisión 
mostrado por la biomasa total. 
Si consideramos no el peso de los individuos, sino su longitud total, las ten-
dencias estacionales se clarifican notablemente (Figura 13 y Apéndice 3r El 
número de individuos menores de 4 mm se ve muy reducido durante el perío-
do comprendido entre 05 y 08 (ambos inclusive) en el cual predominan clara-
mente los de talla superior. El porcentaje de insectos medianos o grandes ( > 4 mm) disminuye progresivamente a partir de 09 hasta alcanzar su mÍni-
ma significación durante el período 12-04. Estas tendencias son igualmente 
apreciables en cada una de las cinco estaciones y por ello han sido combina-
das. Los insectos que pudiéramos denominar "grandes" (.> 10 mm) se en-
cuentran representados prácticamente a lo largo de todo el ciclo anual (Figura 
13) aunque su importancia relativa es apreciable sólo durante 05, 06 y 07. Re-
sumiendo, puede afirmarse que existe un claro predominio numérico de los 
insectos de pequeña talla durante los me~t'~ de otoño e invierno, mientras que 
en el resto del ciclo anual (primavera y verano) las capturas se componen de 
una importante fracción de insectos de talla superior. 
La diversidad de tallas pre~entes en cada mes fue medida mediante la ex-
presión 1 / ~ pf (SIl\lPSUN 1949), en la que i = 1,2 ... 16 = número de cla-
ses de tamaño utilizadas y Pi = proporción del total de insectos presentes en 
la clase i (Apéndice 3, Figura 14). 
Creemos que la diversidad de tamaños es una buena medida de la riqueza 
de formas presentes, ya que es presumible que distintos tamaños de insectos 
deben poseer, independientemente de su distancia taxonómica, diferentes ca-
racterísticas ecológicas y ocupar por ello posiciones también diferentes dentro 
del espacio funcional de la comunidad. Los resultados obtenidos son de una 
gran consistencia interna (Figura 14). La riqueza en formas capturadas au-
menta de modo prácticamente exponencial de 03 hasta 07, produciéndose a 
continuación un brusco empobrecimiento que prosigue hasta alcanzar en 02 
un nivel comparable al inicial. Dicha disminución ofrece menor pendiente me-
dia (- 0,92 . mes -1) que el incremento primaveral ( + 1,57 . mes -1) y va 
amortiguándose progresivamente. . 
Estos resultados introducen un nuevo y complejo aspecto en el proceso de 
evolución temporal de las comunidades de insectos trampeadas, ya que ofre-
cen una visión absolutamente distinta a la obtenida a través del estudio de la 
diversidad taxonómica en un anterior apartado (correlación entre ambas me-
didas de diversidad: rs = 0,226, p > 0,05, n = 12). Ello tiende a indicar 
que el espaciamiento temporal de los diversos grupos taxonómicos, origen de 
las fluctuaciones de la diversidad, se superpone a un proceso de ajuste en las 
tallas de los individuos cuya vinculación con aquél está lejos de ser evidente. 
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Figura 13.- Cambios estacionales en la distribución de tamaños de los insectos capturados (las cinco estaciones 
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Discusión 
Los ecólogos teóricos que han tratado el tema de la diversidad específica o 
el empaquetamiento de especies se han concentrado preferentemente en el es-
tudio de aves y mamíferos, tal vez de'un modo un poco involuntario y forza-
dos por una mayor disponibilidad de información de base sobre estos grupos. 
Ello ha conducido a ignorar un poco el significado que la dimensión temporal 
pueda tener en la estructuración de las comunidades, en parte debido a la gran 
sincronía que preside las actividades de los vertebrados superiores y el consi-
guiente escaso valor que para ellos posee el tiempo a la hora de subdividir en-
tre las especies el espacio ecológico disponible. No es esta sincronía sin embar-
go el único aspecto que convierte en mero caso particular el estudio de los 
vertebrados. La relación entre el tiempo de generación y la duración de las 
fluctuaciones ambientales es de importancia decisiva a la hora de considerar la 
conformación temporal de las comunidades. 
Fue HUTCHINSON (1951) quien, creemos que por primera vez, llamó la 
atención sobre la importancia que en la estructuración de las comunidades so-
metidas a condiciones fluctuantes posee la relación entre el tiempo de genera-
ción de las distintas especies (T ) y la duración de una fluctuación ambiental 
completa (P). Este aspecto pa;ece haber sido tradicionalmente ignorado y 
creemos que ello ha contribuido en gran parte a esa desviación en los objetos 
de estudio que señalábamos al comienzo de esta discusión. El pequeño tama-
ño de los insectos y su corto tiempo de generación (BONNER 1966, FEN-
CHEL 1974) hacen que el número de generaciones anuales y el espaciamien-
to temporal de las mismas a lo largo del gradiente estacional estén sujetos a se-
lección natural y sean ajustables dentro de unos límites más bien amplios, ya 
que T < P (SHAPIRO 1975). 
En ~Íneas generales y elaborando un modelo ciertamente simplista, la estra-
tegia seguida por estos organismos de corta vida puede ser doble: un generalis-
mo a ultranza capaz de afrontar situaciones ambientales muy diversas, pero 
que posibilita la presencia de los organismos a lo largo de todo el ciclo ("espe-
cies persistentes", CAMERON 1972), o bien una especialización fundada so-
bre bases fisiológicas o ecológicas que restringe la presencia a determinados 
segmentos del gradiente estacional, óptimos para una detenninada fisiología 
y/o ecología ("especies estacionales", CAMERON 1972). Esta última alterna-
tiva es obviamente posibilitada por la capacidad de los insectos para entrar en 
diapausia más o menos prolongada durante los períodos desfavorables (CLO-
UDSLEY-THOMPSON 1964, SALT 1964). Por el contrario, los organismos 
cuyo TI! es de un orden de magnitud similar o mayor que P, sólo pueden ele-
gir la primera estrategia, la presencia continua, y de ello se deriva una menor 
significación de la dimensión temporal en la estructuración de dichas comuni-
dades. 
60 CARLOS MANUEL HERRERA 
Esto último no es rigurosamente cierto, ya que d . terminados manúiero 
gran parte de los reptiles experimentan una diapauaia temporal Jurante lo pe-
ríodos adversos, pero en estos casos dichas fases de latencia no par cen t n r 
demasiado significado en el conjunto d la comunidad, ya que T Sigll siendo 
lo suficientemente elevado como para dificultar cualquier pro ' g o electivo él 
nivel de comunidad. En el caso d los vertebrad s dotados tic snficient m vi-
lidad (aves, quirópteros) el período desfavorable puede originar una seudodia-
pausia, la migración, que elimina de las comunidades a individuos de numero-
sas especies durante ciertos períodos. Aunque la fisiología y fenomenología 
de la migración sean bien distintas de la diapausia en sentido estricto, sus im-
plicaciones ecológicas son similares a nivel local y este hecho parece haber si-
do ignorado frecuen"temente. En estos casos cabe esperar también que la di-
mensión temporal juegue un importante papel en el empaquetamiento de las 
distintas especies, al igual que en el caso de las comunidades de artrópodos. 
Volviendo de nuevo a los artrópodos, la rpalidatl el la estrategia d 1 espa-
ciamiento temporal de los distintos taxones a lo largo del gradiente esta ional 
es un hecho demostrado hasta la saciedad por numer sa bibliografía , r ferida 
a muy distintos mi roháhitats, zonas geográficas y grupos taxonómicos (DA-
VI Y CRA y 1966, CLENCH 1967 MACKAY y KALFF 1969, CAMERON 
1972, GILL N y GILL N 1973 1974, SHAPIRO 1975, SHORROCKS 
1975, entr otro muchos) y ha sido constatada igualmente en numerosos re-
sullados. No son sin embargo tan abundantes los estudios que han intentado 
profundizar en las motivaciones ecológicas o físicas de este escalonamiento 
temporal y aportado información sobre los determinantes directos de dicha 
utilización progresiva del tiempo. Por otra parte, además de la aparente gene-
ralidad de los I enóm nos de utilización temporal progresiva, se deducen de la 
literatura una serie de tendencias globales en las comunidades de artrópodos, 
independientemente de zona geográfica, microhábitat métodos de muestreo , 
etc. Estas alectan a las tallas corporal s, diversidad y estructura trófica dc las 
comunidades estudiadas y son en gran medida coincidentes con las tendencias 
obtenidas por nosotros. Creemos que ello merece ser discutido en cierto deta-
lle por tratarse al parecer de oaracterísticas comunes a muchas comunidades 
de inseotos, las cuales son muy dispares bajo otros criterios. 
1.- Bases del espaciamiento temporal: un modelo simple 
Debido a las circunstancias climáticas, el suelo y estrato herbáceo atravie-
san a lo largo del ciclo anual por una se¡-i de estados cualitativamente muy di-
ferentes que producen una clara compartimentación del gradiente estacional 
en zonas diametralmente dislintas' la conc ntración del período de lluvias, el 
corto período vegetativo de la capa herbácea, los breves y bien delimitados in-
tervalos d floración y producción de semillas, hacen que la evolución de los 
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recursos alimenticios para fitófagos y detritÍvoros no sea tan sólo de Índole 
cuantitativa, sino también cualitativa. A continuación exponemos un modelo 
muy sencillo diseñado especialmente para los dos grupos tróficos anteriores, 
el cual puede ~ervirnos para obtener una visión global de los fenómenos tem-
porales observados en las comunidades de artrópodos estudiadas. De su misma 
simplicidad se deriva el que sus predicciones sean tan sólo generales. 
Sea R¡(t) una función que describe la disponibilidad del recurso i (semillas, 
tallos verdes, flores, etc.) en el tiempo t. Dicha función sólo puede adquirir 
valores R¡(t) ~ O y ha de ser periódica, tal que R¡(t +n . P) = R.(t), siendo 
P = período de una fluctuación (un año) y n cualquier número ~ntero . Ob-
viamente, según su campo de existencia, cada una de las funciones R¡(t) ha de 
pertenecer a uno de los'dos grupos siguientes (Figura 15): 
a: R¡(t) existe para t comprendido entre O y P. 
b: -R¡(t) existe sólo en el intervalo cerrado to :s;;;; t:S;;;; ti' siendolt1 - tolO;;;; P. 
lmagulemos ahora un conjunto de especies S! tal que todas ellas dependan 
J 
tró.6camente del recurso i de manera exclusiva y que todas cumplan Tg 'j 
« P siendo Tg su tiempo de generaoión. Suponemos igualmente que la úni-
ca condición para su subsistencia es que R¡(t) > O Y que no existen restric-
ciones fisiológicas a su ,existencia durante el período P. En caso de que R¡(t) 
cumpla el requisito a, S! puede optar evolutivamente por cualquiera de las dos 
estrategias de utilizació~ temporal señaladas arriba (persistencia o estacionali-
dad), Sin embargo, si R(t) sólo xiste en el intervalo t O;;;; t O;;;; t, (altemati-
, 1 o 
va b) , S! ólo pued utilizar un corto segmento del tiempo total disponible 
(to I tI ) ,J por lo que sólo puede optar por la estrategia de la estacionalidad. 
Dentro de este campo de existen ia sería posible la superposición temporal de 
las diversas S} (Figura 15). 
El modelo anterior es conceptualmente ampliable a un conjunto de recur-
sos cualitativamente diferentes R), R2 ... , R¡" pudiendo las diversas R¡(t) 
cumplir indistintamente la condiclón a ó b señaladas arriba. En lo que sigue 
consideraremos el caso en el cual predominan las R¡(t) sujetas a la condición 
b, sucediéndose dichas funciones a lo largo de P de modo que en cualquier 
tiempo th existe al menos un valor de i tal que Ri(th) > O. Analicemos a 
continuación algunas de las predicciones que cabe deducir de esta situación. 
La primera conclusión nnportante sería la sucesión estacional de "paque-
tes" de especies dotados de similares requernnientos ecológicos (Fig. 15). Ello 
trae como consecuencia un elevado valor de la componente temporal de la di-
versidad total, así como la sucesión alternativa de situaciones de alta y baja 
dominancia que ocasionará una fluctuación en la diversidad alrededor de un 
valor medio más o menos constante. Dentro de cada "paquete ", las formas de 
pequeño tamaño habrían de predominar al comienzo de los períodos produc-
























Figura 15 .- Representació n gráfica del modelo de upaciamicnto temporal descrito en el 
texlo. Lo. límbolol 11011 lo. mismo. utilizado. en la descripción del modelo . Las rlguras I 
y 11 corresponden a la categoría a teñalada en el texto, mientras que lil ac incluye en la 
Cltq¡:oría b. En la ragura IV tiC muestra un euo equivalente I 111 pero con t~ funcione. 
de abundancia (R I . R2• R~) rcputidu I lo largo del per íodo P. Se hIn rtp r~nlado: en 
traro continuo Ju eurvu S! que suponen utilización estacional y en discontinuo las S! de 
especies perailltentea. Ver teJ. lo para exposición detallada del modelo. J 
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chos períodos; esto vendría condicionado simplemente por la disponibilidad 
de tiempo para completar el desarrollo dentro del período favorable. El final 
de los períodos productivos contemplaría una mayor diversidad de tamaños 
derivada de la superposición de formas dotadas de distintos períodos de desa-
rrollo. La transición entre los dominios de dos R¡(t) sucesivas ha de reflejarse en 
discontinuidades en la diversidad y este punto' creemos que es importante a la 
hora de analizar la similitud entre las predicciones del modelo y la realidad. 
La abundancia total, A(t), ha de resultar función de Rl (t) + R
2 
(t) + ... = 
= 1: R¡(t), Y el grado de heterogeneidad temporal de la abundancia global re-
sulta por tanto función del desfase mpdio entre las distintas R¡(t). 
Hasta el momento. no hemos tenido en cuenta a grupos tan significativos 
como predadores y parásitos, pero el modelo puede ser e'xtendido fácilmente 
para tenerlos en consideración. En este caso, la función de abundancia del re-
curso es de algún modo proporcional a A(t), la abundancia de fitófagos y de-
tritívoros, cuyas características tan sólo son predecibles si conocemos las de 
todas las R¡(t). No obstante, dicha función ha de tener existencia durante to-
do el período P, ya que se impuso la restricción de que para cualquier th hay 
al menos una función que no se anula. De acuerdo con esto, surge la impor-
tante consecuencia que predadores y parásitos pueden, teóricamente, optar 
por cualquiera de las dos estrategias, persistencia o estacionalidad, y la com-
ponente temporal de estas especies ha de ser menos acusada. No obstante, la 
especificidad de los parásitos y la frecuente especialización trófica de los pre-
dadores hace pensar que la opción estacional ha de ser la predominante. 
2.- Bases del espaciamiento temporal: nuestro sistema de estudio 
Antes de pasar a discutir nuestros resultados en relación con el anterior 
modelo es necesario confrontar las suposiciones del mismo con la realidad ba-
jo estudio. De todas ellas, la más importante a nuestro juicio es atribuir a la 
componente trófica el papel principal en el espaciamiento temporal de herbí-
voros y detritÍvoros. La escasa bibliografía existente permite suponer que ello 
es esencialmente correcto; DETHIER y MACARTHUR (1964), MACKAY y 
KALFF (1969), GILLON y GILLON (1973,1974) y sobre todo CAMERO N 
(1972), proporcionan cierta cantidad de evidencia que refleja una vinculación 
estrecha entre disponibilidades alimenticias y abundancia o/y diversidad de las 
comunidades de artrópodos en lo que a fitófagos y detritívoros se refiere. En 
nuestro caso la información disponible no está debidamente cuantificada, pe-
ro los resultados apoyan igualmente dicha suposición y los máximos de domi-
nancia numérica de los diversos grupos tróficos se corresponden estrechamen-
te con las distintas fases de disponibilidad. La mayor disponibilidad de detri-
tus orgánicos se produce a continuación de las primeras lluvias, las cuales 
arrastran los restos de pasto seco y contribuyen a su degradación. Dicho pe-
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ríodo coincide justamente on la fas · de dominancia d oBcrrU) la (Figura 
8), básicamente saprófagos (RO S 1956). o ob tante, ta abundante pre-
sencia de Colémb los en el período húm do d 1 iclo anual no dcbe s r del 
todo ajena a las exigencias d hum dad que t.Iicho grupo taxonómico muestra 
(DrCA TRI 1973 WlEGERT 1974). El período t.Ie lluvias invernales da lugar 
a la aparición d vegeta ión herbácea act.iva ausent durante los seis meses 
anteriores. Su crccimiento prosigue hasta el mes de mayo (Figura 7), aumen-
tando a la vez la biornasa por unidad de superficie la div rsificación estruc-
tural del microhábitat, que pasa a contener todo un gradientc de temperatura-
humedad y permite una diversificación de farolas. Durante este período de 
crecimiento del strato herbáceo no existe una dominancia marcada de nin-
gún grupo en particular, pero predominan en conjunto 'los fitófagos (Homop-
tera, Hcteroptera, Tisanoptera) y saprófagos (Collembola). La época de flora-
ción introduce grupos tlorícolas bien definidos ( oleopt ra) y el inmediato 
máximo en la producción de semillas coincide con la aparición de los ForIDÍ-
cidae. Predadores y parásitos muestran su presencia restringida en breves pc-
ríodos (Araneae, ciertos Formi idae) o bien se exti nden a lo largo de todo el 
ciclo anual (Hymenoptera), coincidiendo esto en líneas generales con las su-
posiciones formuladas arriba. GILLON y GILLON (1973) resallan igualmen-
te la presencia continua a Jo largo del ciclo anual de 108 predadores en el estra-
to herbáceo de una sabana africana un medio que también está sometido a 
una fuerte estacionalidad climática. 
Aunque nuestra cvidencia es sólo de naturaleza indir cta, tiende a demos-
trar, junto con la aportada por los autores mencionados arriba, las bases tró-
ficas del espaciamiento temporal en las cuales no basamos para la formula-
ción de nuestro modelo. No puede ignorarse sin embargo, la relación pura-
mente fisiológica entre la situación climática y la presencia de algunos gru-
pos, aunque ésta debe afectar prohablemente sólo a una reducida fracción del 
conjunto (p. ej .: Collembola). 
Uno de los aspectos que a nuestro juicio merec ser destacado entre las 
predicciones del modelo es la efectiva sucesión observada de bloques o "pa-
quetes" de especies a lo largo del ciclo anual, presentando cada bloque un 
cierto grado de homogeneidad interna en cuanto a su situación trófica. Aun-
que la estructuración sobre bases competitivas de las comunidades de artrópo-
dos consumidores primarios y saprófag08 parece no ser generalmente aceptada 
y ha sido objeto de numerosas controversias (HAIRSTON et al. 1960, MUR-
DOCH 1966, CLENCH 1967, RArCHKE 1976), la descomposición en blo-
ques temporales puede parecer a primera vista una estrategia motivada por si-
tuaciones competitivas. Desde un punto de vista exclusivamente teórico, la es-
tabilidad de un sistema interactivo amplio compuesto de muchas especies, au-
menta ni disminuir su conectividad (frecuencia de elementos no nulos en la 
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matriz de interacción) (GARDNER y ASHBY 1970, MAY 1972). No obstan-
te, para una interacción media y conectividad dadas, el sistema es más estable 
globalmente si las interacciones se ordenan en fonna de bloques relativamen-
te independientes, aún cuando internamente algunos de dichos bloques mues-
tren alta conectividad (lVIA y 1972). En una situación en la cual cada bloque 
se caracterizaría evidentemente por su ubicación dentro del gradiente tempo-
ral, la elección de esta alternativa disociativa viene obligada por la imposibili-
dad anatómica y fisiológica de desarrollar una matriz de interacción interna-
mente homogénea, ya que ello implicaría la elección de la estrategia de per-
sistencia, o generalismo a ultranza, por parte de la mayoría de las especies in-
tegrantes de la red de interacción; esto último parece poco menos que impo-
sible a la vista del elevado índice de reemplazamiento temporal en la disponi-
bilidad de recursos. Creemos por consiguiente que la disgregación del conjun-
to en bloques parciales no parece responder a las necesidades de ajuste colec-
tivo frente a una situación competitiva, sino más bien a la resolución indepen-
diente de los problemas particulares de cada grupo trófico de cara al de¡;¡arro-
Uo estacional. Esto nos hace pensar, una vez más, en la importancia cualitati-
vambnte bien diferenciada que la dimensión temporal parece poseer en la con-
fonnación de las comunidades de detenninados organismos. 
De acuerdo con el modelo, la abundancia total de las capturas, A(t) , ha de 
ser aproximádamente proporcional a ~ Ri(t) y ello es confinnado por nues-
tros resultados. El período que registra mayor abundancia de capturas es el 
comprendido, aproximadamente, entre 02 y 07, coincidente con la época en 
la cual existe una mayor disponibilidad global de recursos. Dicha fase del ciclo 
anual es dentro del conjunto la que ofrece condiciones más favorables (ecoló-
gicas y climáticas) para el desarrollo de los artrópodos, estando delimitada an-
terior y posterionnente por la época invernal y estival respectivamente, ambas 
desfavorables bajo distintos puntos de vista. La naturaleza adversa del período 
estival para los artrópodos del suelo en localidades mediterráneas ha sido dis-
cutida por DICASTRl (1973) y se deriva directa e indirectamente de las con-
diciones climáticas. En la siguiente tabla presentamos las temperaturas regis-
tradas el 18.07.75 (16,20 h.) en una zona próxima a la parcela A, casi desnu-
SOL. SOMBRA. 
Aire, 30 cm. del suelo 35,52C. 35,32C. 
Aire, 1 cm. del suelo 46,02C. 35,32C. 
'Suelo, capa superficial 53,OQC. 37,02C. 
Suelo, 7 cm. profundi~d 57,OQC. 4O,OQC. 
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da de vegetación herbácea. Dicha fet ha no puede considerarse un caso extre-
mo en cuanto a temperaturas, sino como un exponente de las condiciones 
más frecuentes a lo largo del verano. 
Aparte de los elevados valores absolutos, puede apreciarse la existencia de 
un marcado gradiente que abarca en 37 cm. de separación vertical un diferen-
cia de 21,SoC. en el sol y 4, 7°C. en la sombra . La escasa ob rlura vegetal del 
suelo hace que las circunstancias climática al sol sean tal vez las más impor-
tantes en conjunto. La sequía estival el intenso calentamiento del suelo di-
rectamente y/o a través de sus efecto sobre el estrato herbáceo , configuran 
un período abiertamente desfavorable que trunca abruptamente el máximo 
primaveral de abundancia. Ello resulta evidente al comparar nuestros resulta-
dos con la curva de evolución de la abundancia obtenida por BLONDEL 
(1969) en una localidad del sur de Francia con clima no estrictamente medite-
rráneo (ASCHMANN 1973) y veranos menos severos. En dicha localidad el 
máximo de abundancia se desarrolla a lo largo de todo el verano como una 
continuación directa de la época primaveral, no produciéndose ningún tipo de 
recesión durante los meses más cálidos. 
El incremento continuo en tallas y diversidad de las mismas que se produce 
a lo largo de la primavera para culminar en 07 (Figs. 13 y 14) parece ser en 
gran parte una consecuencia de los hechos señalados arriba y coincide tam-
bién con las predicciones obtenidas a partir del modelo. A medida que trans-
curre el período favorable (máximo ~ R¡(t) , ' po a primaveral) se va produ-
ciendo la adición de formas d mayor tamaiío a las ya pI' existente de menor 
talla, estando esto prohablemente relacionado con la duración de su desarro-
llo. La brusca terminación del período favorable desencadena la disminución 
progresiva de la diversidad de tallas y de la importancia de los insectos de pe-
queño tamaño dentro del conjunto. Este hecho puede atribuirse a dos causas 
bien diferentes que pueden operar conjunlamente o no. Por un lado una pro-
bable mayor vulnerabilidad de las fo rmas pequeñas frente a la condiciones de 
altas temperaturas y baja humedad predominantes durante el verano, derivada 
de la mayor dificultad para mantener su balance hídrico. Esto ha sido argu-
mentado por JANZEN y SCHOENER (1968) para explicar las diferencias en-
contradas en las distribuciones de tamaño de los insectos caplurad s en locali-
dades con diferente humedad ambiental en América Central. Por otro lado 
hemos de considerar la menor longitud de vida y desarrollo que pr sen tan la 
formas de pequeño tamaño (FEN FIEL 1974). lo cual hace posible a la mis-
mas un mayor grad d ajuste temporal a las condiciones ambientales. Junto 
con esto sus escasas posibilidades de desplazamientos controlados amplios las 
imposibilita pa.ra explota.r los posible núcleos favorables que persistan en el 
l1áhitat. Las formas de mayor talla. por el contrario, extienden su período de 
vida a lo largo de más tiempo, ti nen probablemente más facilidad para man-
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tener su balance hídrico y son capaces de explotar el hábitat a mayor escala 
espacial, pudiendo refugiarse en los posibles enclaws favorables que existan 
durante las fases más cálidas del verano. 
Todos estos factores pueden, aisladamente o en conjunto, l:Ontribuir a ex-
plicar también las diferencias encontradas por distintos autores en las distribu-
ciones de tamaños de insectos entre distintas zonas geográficas, períodos del 
día, microhábitats o épocas del ciclo anual (WHITTAKER 1952, JANZEN y 
SCHOENER 196B, BLONDEL 1969 a, FROCHOT 1971 a, SCHOENER 
1971, JANZEN 1973 a y b, ELTON 1973, GILLON y GILLON 1974). 
Consideraciones finales 
A lo largo de todo el capítulo anterior hemos pretendido hacer hincapié 
sólo en aquellas facetas de la evolución temporal de las l:Omunidades de artró-
podos del suelo y estrato herbáceo que son de interés en relación con lo que 
creemos ha de ser una concepción amplia de los fenómenos temporales. No 
hemos querido ser exhaustivos 4,n la discusión de nuestros resultados. La con-
sideración de otros muchos aspectos, aunque intrínsecamente interesantes, 
prolongaría innecesariamente la exposición a la vez que oscurecería la visión 
del proceso estacional. El resultado puede aparecer como un flujo de razona-
mientos algo inconexos y ciertamente compartimentados, pero creemos que 
se han destacado precisamerte aquellos aspectos a lo que cabe conferir mayor 
significación glob al. 
Son dos los factores que parecen tener un papel preponderante en la con-
formación de la comunidad anual de artrópodos estudiada. De una parte, la 
breve duración del período de actividad vegetativa del estrato herbáceo y la 
subsiguiente fuerte compresión de la estación favorable a lo largo de UIlOS po-
cos meses que no suponen más del 40-50% de la totalidad del ciclo anual. Por 
otro lado, el período estival, claramente adverso y limitante para muchos gru-
pos taxonómicos, dest'llcadena la segunda de las dos grandes transiciones cua-
litativas dentro del ciclo. Estos dos factores configuran el proceso dinámico 
que es la evolución anual de la comunidad muestreada : estructura trófica, 
abundancia, tallas y diversidad taxonómica y de tamaños sufren una evolu-
ción temporal que en líneas generales puede explicarse teniendo en cuenta só-
lo los dos factores antes mencionados, sea directamente o a través de sus efec-
tos sobre la actividad y persistencia del estrato herbáceo. Nuestra evidencia 
concuerda con la aportada por trabajos anteriores y que revelan que las pobla-
ciones de insectos parecen estar reguladas no sólo por factores físicos (AN-
DREWARTHA 1961, BRADSHAW 1974), sino también por variables bioló-
gicas (DETHIER y MACARTHUR 1964, DIXON 1970, HUGHES y WAL-
KER 1970, CAMERON 1972, 1976). 
Faltan estudios similares al nuestro realizados en otras zonas de clima me-
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diterráneo con los cuales establecer comparaciones y describir posibles parale-
lismos. No obstante, las fuerzas selectivas que conforman e! proceso temporal 
son cualitativamente similares en todas las zonas mediterráneas de! planeta 
(DI CASTRI 1973) y debe existir una convergencia global en los procesos es-
tacionalc s ludiad s omparable a la bien conocida convergencia existente 
entr formas anatomía de la v g tación (MOONEY y DUNN 1970, KUM-
TEROW 1973) tru tura )' composición de las comunidades de vertebra-
dos (H RT UBIA y DI TRI 1973, SAGE 1973, FUENTES 1976, ME-
LLAD et al. 1976, para reptiles' . DY 1973,1974 para aves). 
Presumiblem ote, lo fenórn nos de convergencia, hasta ahora descritos 
únicamente por comparación de situaciones témporalm 'nt estáticas hao d 
ser extensibles igualinente a los proc o t mporal S ariuales. En otras pala-
bras, el estudio de la conv rgencia entr ecosistema, m diterrán os deb in-
cluir la forma de las f;(t) que d scriben la voJu ión de lo parámetros de las 
comunidades y no sólo los valores instantáneos de dichas f¡(t) en un momento 
dado. Este enfoque es particularmente necesario al estudiar comunidades 
compuestas por organismos como los artrópodo, I I ngitud d vida y tiem-
po de generación mucho menor que el cicl anual por lo tanto capaces de 
un auténtico escalonamiento temporal . Ya indicamos unt ciormenl ' que la 
importancia del tiempo como dim nsión o[{Tani~atlora en el seno d las comu-
nidades ha de ser forzosamente variable en función del tipo de organismos de 
rpl se trat '. .[ emo <¡u 10 artrópodos constituyen un buen material de es-
ludio para el análisis de los pro esos t 'rnporales y que dicha línea pueda pro-
por ¡onar en elliltmo una isión más amplia y realista del papel que la dimen-
sión t mporal que ha jugado n la e tru turación de las comunidades de orga-
nismos. 
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LA COMUNIDAD DE PASSERIFORMES. 1. EVOLUCION ESTA· 
CIONAL EN TERMINOS DE COMPOSICION y ABUNDANCIA. 
Introducción. 
El primer paso en el análisis de la evolución temporal de la estructura de 
cualquier comunidad es estudiar los cambios experimentados por la misma en 
cuanto a su composición cualitativa por especies y la abundancia de éstas. La 
cuantificación de estas variables establece una hase imprescindible para prose-
guir su estudio a un nivel de integración superior. Es evidente que las relacio-
nes interespecíficas existentes en el seno de la comunidad guardan una vincu-
lación directa con la identidad de las especies integrantes y su abundancia re-
lativa. De acuerdo con esto, en el presente estudio comenzamos por describir 
las comunidades de Passeriformes en términos de composición y abundancia, 
tema al que se dedica este capítulo, para iniciar a continuación su análisis es-
tructural . 
Algunos autores han descrito en términos cuantitativos la evolución anual 
de la composición de algunas comunidades de aves, principalmente en latitu-
des templadas europeas y norteamericanas (BLONDEL 1969 a, 1969 c, FRO-
CHOT 1971 a, 1971 h, ANDERSON 1972, EYBERT 1973, HOLMES y 
STURG ES 1973, 1975), aunque una breve inspección de la bibliografía nos 
muestra que son desproporcionadamente más abundantes los trabajos centra-
dos en la descripción de las denominadas "comunidades nidificantes" y que 
tratan sólo la composición durante la época reproductiva. Este desnivel es 
muy marcado y ha venido en cierta medida condicionado por problemas de 
Índole metodológica como más tarde veremos. El resultado ha sido que nues-
tro conocimiento actual acerca de la composición de las comunidades de aves 
en una gran variedad de hábitats es aceptable para los períodos reproductivos, 
pero prácticamente nulo a nivel anual. 
T,' ) vez expresando un sentimiento real, pero quizás también a modo de 
forzada justificación, los distintos autores que han analizado las "comunida-
des nidificantes" indican, siguiendo a LACK (1954, 1966), que el período re-
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productivo es la fase del ciclo anual en la cual se efectúa mayoritariamellte el 
control de las poblaciones, al menos en latitudes templadas, sielldo por ello de 
mayor transcendencia su estudio. No obstante, est/' dudoso argll/l1p.llto ha per-
dido recientemente mucha de su posible validez (FRETWELL 1972, SLAGS-
VOLD 1975) y las poblaciones de ciertas especies parecen ser reguladas du-
rante períodos distintos al de nidificación. En cualquier caso. estudiar sólo un 
breve fragmento dentro del ciclo anual de cualquier cOlllunidad de aves, cual-
quiera que éste sea, no proporciona más que una visión desvirtuada de' lo que 
la comunidad es en sí misma. Esto se acentúa si dichas comunidades están so-
metidas a una fuerte estacionalidad, pero puede considerarse igualmente váli-
do incluso en ambientes apenas fluctuantes como las zonas tropicalcs (cf. 
FOGDEN 1972). 
El estudio de pequeños fragmentos del ciclo anual ha traido como conse-
cuencia indirecta una cierta degradación inconsciente del concepto de ·'comu,· 
ni dad ", el cual ha quedado relegado muchas veces a una dcscripción instantá-
nea, en términos fundamentalmente estáticos y desprovista de cualquier vin-
culación con las situaciones previas y subsiguientes con las que ha de guardar 
una inevitable relación de continuidad. Creemos que en su descripción la co-
munidad debe tratarse como un proceso dinámico y dependiente del tiempo. 
En latitudes medias existen muchas especies que muestran amplios desplaza-
mientos migratorios y prácticamente cualquier hábitat está sometido a reem-
plazamientos temporales en las especies de aves que lo habitan. La continui-
dad de los procesos temporales hace arriesgado extraer de una secuencia esta-
cional un estado concreto paTa examinarlo fuera de su contexto. Esto ha sido 
tácitamente reconocido por distintos autores que en los últimos años y salva-
das ciertas dificultades de método, han emprendido el estudio de estados "no 
nidificantes" dentro del ciclo anual de las comunidades, describiendo su com-
posición y, en algunos casos, analizando relaciones internas de orden estructu-
ral (EMLEN 1972, 1974, NILSSON 1974, WEST y DEWOLFE 1974, ULFS-
TRAND 1976, ALERSTAM et al. 1974, HOLMES y STURGES 1973,1975, 
entre otros). 
En el presente capítulo, tras algunas consideraciones acerca del método de 
censo empleado, se describen las dos comunidades de Passeriformes estudia-
das (parcelas A y B) sobre una base anual, mostrando el curso estacional se-
guido por la composición de las mismas y la abundancia relativa de las distin-
tas especies integrantes durante el período lVlarzo 1975-Marzo 1976. El ciclo 
anual ha sido subdividido equitativamente en meses-calendario y no se ha 
prestado una atención especial a ningún período concreto (p. ej. nidificación). 
Tras la exposición de los resultados meramente descriptivos, siguen algunos 
apartados que tratan de aspectos relacionados con aquellos de modo inmedia-
to (diversidad, abundancias relativas, composición trófica, etc.). 
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Censos de aves: consideraciones metodológicas 
La influencia, apuntada arriba, que el progreso de los métodos de censo de 
aves ha tenido sobre el desarrollo en el conocimiento de estas comunidades, es 
a nuestro juicio suficiente justificación para las consideraciones puramente 
metodológicas que signen. La bibliografía sobre el tema es muy extensa y su 
revisión exhaustiva nos obligaría a prolongar innecesariamente esta exposi-
ción, por lo que nos limitaremos a c0nsiderar sólo las contribuciones más de-
cisivas, BLONDEL (1969 b) aporta una revisión completa del tema hasta 
aquellas fechas y BERTHOLD (1976) analiza en detalle los aspectos más críti-
cos de los distintos métodos. 
En líneas generales y sin considerar los basados en captu.ras-recapturas (SE-
IERSTAD et al. 1969, 1970), los métodos de censo de aves terrestres no colo-
niales pueden clasificarse en tres grandes categorías, en función de las dimen-
siones físicas sobre las que se realicen las observaciones. Los métodos "super-
ficiales" sitúan los individuos observados sobre un mapa de la zona de estu-
dio, que se recorre exhaustiva y repetidamente, mientras que los "lineales" se 
basan en un recorrido lineal o transecto que atraviesa el área estudiada. Los 
métodos "puntuales" consisten en repetir de modo standard una serie de 
muestreos en distintos puntos de la zona de estudio. Cada una de estas catego-
rías puede ser subdividida a su vez en métodos absolutos o relativos, según 
proporcionen densidades reales referidas a unidad de superficie o densidades 
referidas a otra unidad cualquiera (tiempo, longitud). 
Al primero de los tres grupos pertenecen las diversas modalidades del mé-
todo de los cuadrados o "mapping method" (POUGH 1950, ENEMAR 1959, 
BLONDEL 1965, MYSTERUD 1968), el más clásico de los métodos y cierta-
mente el empleado con mayor profusión. Consiste esencialmente en situar los 
machos territoriales sobre un mapa durante la época reproductiva, repitiendo 
las visitas al área de estudio durante todo el período de nidificación. Los acú-
mulos de puntos en el mapa son interpretados como territorios y asimilados 
a una pareja, obteniéndose de modo inmediato las densidades absolutas de las 
distintas especies en parejas reproductoras por unidad de superficie. Aunque 
el método implica un cierto grado de subjetividad en la determinación de los 
territorios (BEST 1975), es considerado el más exacto durante la época repro-
ductiva (BLONDEL 1969 b). No obstante, su empleo está restringido a dicho 
período, en el cual la mayoría de las especies muestran conducta territorial, 
no siendo aplicable durante el resto del ciclo anual. 
La mayor variedad de métodos se registra entre los "lineales". Todos ellos 
se basan en recorrer un itinerario lineal fijo anotando las aves vistas u oídas, 
refiriendo luego los resultados a unidades de longitud o tiempo (FERRY y 
FROCHOT 1958, FERRY 1960, ENEMAR y SJOSTRAND 1967, 1970), en 
cuyo caso sólo proporcionan densidades relativas, o bien transformando por 
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diversos procedimientos las observaciones para referirlas a unidades de super-
ficie y obtener así densidades absolutas (Y APP 1956, EMLEN 1971, ~E'\ el 
al. 1974, ROBINETTE et al. 1974,]ARVINENy VAISANEN 1975). Lapri-
mera modalidad (relativa) se ha empleado cuando sólo se trataba de averiguar 
la composición específica porcentual de las comunidades (Y APP 1962) o bien 
en combinación con el método de los cuadrados (FERRY y FROCHOT 1970, 
ENEMAR Y SJOSTRAND 1970, FROCHOT 1971 a). 
La última de las categorías señaladas arriba, los métodos "puntuales ", se 
caracteriza porque los registros se efectúan a lo largo de períodos de tiempo de 
duración fija desde puntos situados en la zona de estudio (Y APP 1962, 
BLONDEL et al. 1970). Ello proporciona densidades relativas que sólo pue-
den transformarse si el método se usa en combinación con otro absoluto. 
En una secuencia cronológica, el método de los cuadrados fué el primero 
en ser utilizado con cierta profusión y ha predominado sobre cualquier otro a 
partir de la década de los cuarenta (STEWART y ALDRICH 1949, ODUM 
1950, JOHNSTON y ODUM 1956, HAGAR 1960, BLONDEL 1965), siendo 
su mayor exactitud la característica que le ha hecho tan popular. Como ya 
apuntábamos en la introducción, este predominio casi exclusivo está relacio-
nado con la restricción de los estudios al período de nidificación, única época 
válida para la aplicación del método. Los métodos lineales relativos fueron 
utilizados casi simultáneamente para cubrir el resto del ciclo anual, pero por 
lo general lo fueron previamente en combinación con el método de los cua-
drados, lo cual permitiría obtener densidades absolutas mediante factores de 
conversión apropiados (BOND 1957, FERRY 1960, YAPP 1962, BLONDEL 
1969 a, FROCHOT 1971 a). Sólo en los años más recientes se ha mostrado un 
interés general por poner a punto métodos lineales absolutos, perfeccionando 
procedimientos ya existentes y confrontando sus resultados con los obtenidos 
mediante otros métodos a fin de verificar su exactitud (EMLEN 1971, ROBI-
NETTE et al. 1974, NILSSON 1974, ANDERSON et al. 1976, ]ARVINEN 
1976). 
La ventaja principal de estos métodos con respecto al de los cuadrados y 
los lineales relativos es la de proporcionar por sí mismos densidades absolutas 
en cualquier época del año sin necesidad de utilizarlos en combinación con 
otros métodos. Su inconveniente más destacable reside, sin embargo, en su 
menor exactitud, variando ésta de unas modalidades a otras (ROBINETTE et 
al. 1974). El método de EMLEN (1971), representativo de este grupo y que 
ha sido el utilizado en nuestro estudio, es una simple modificación del que 
describiera bastantes años antes KELKER (1945) Y parece ser el de mayor 
exactitud dentro de su modalidad (ROBINETTE et al. 1974). 
Expuesto brevemente, la base del método consiste en la obtención para ca-
da especie de un coeficiente de detectabilidad (CD), el cual representa la pro-
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porción de la población en la zona censada que es detectada por el observador 
al recorrer el itinerario. Estos coeficientes se obtienen a partir de la distribu-
ción de frecuencias de las observaciones en función de su distancia perpendi-
cular al itinerario. Se supone que en la franja inmediata al mismo ("franja ba-
sal", FB) se detectan todos los individuos allí presentes y por extrapolación 
simple se obtiene el númcro total de individuos esperado en la banda total 
censada de amplitud d. CD se obtiene dividiendo el número total de indivi-
duos registrados entre el total esperado según la anterior extrapolación. Para 
cada amplitud de banda de censo (d) existe un CD que designamos por 
CD (d). La densidad de In especie i (Di) en la totalidad del área censada (S) 
viene expresada por 
Di = -C-D-
i 
(-d)- ' -L- ' -2-d 
donde Ni = número total de individl.os detectados en el itinerario y L = 
= longitud del recorrido (690 metros en A y 710 m. en B). 
Por reflejar las condiciones de detectabilidad de una especie concreta, CD 
varía según la especie, el hábitat estudiado y, presumiblemente, la época del 
año (EMLEN 1971). En nuestro caso, hemos calculado los CD para las espe-
cies implicadas en los censos sin considerar diferencias estacionales en los mis-
mos, ya que éstas no aparecían de forma clara muchas veces y las observadas 
podían atribuirse al pequeño tamaño de algunas de las muestras mensuales de 
ciertas especies. De acuerdo con esto, se obtuvo para cada especie un único 
CD anual mezclando los datos de todos los meses y creemos que éste refleja 
adecuadamente las condiciones medias anuales de detectabilidad. El efecto de 
esto en los resultados ha de ser mínimo, ya que,sólo unas pocas especies per-
manecen en el área de estudio a lo largo de todo el ciclo anual (ver después). 
En la Tabla 7 se presentan los valores de CD obtenidos junto con los del tama-
ño de la franja basal; amplitud de la banda censada y tamaño de la muestra, 
para las dos parcelas estudiadas. 
En el caso de algunas especies de muy baja densidad y/o breve permanen-
cia en las zonas de estudio, el tamaño de la muestra no fué suficiente para cal-
cular su CD; en estos casos, dos métodos indirectos fueron empleados para 
obtener una estimación de sus densidades, basados en la familiaridad adquiri-
da con la distribución y número de las parejas nidificantes en las parcelas (es-
pecies de baja densidad durante la época primaveral) o bien la adopción arbi-
traria de en de especies afines para el cálculo de densidades (especies de ba-
ja densidad, resto del año). Las especies implicadas se indican en las Tablas 8 
y 9. En cualquier caso,' las inexactitudes que pudieran derivarse deben ser po-
co ap.reciables, ya que fueron usados los anteriores métodos precisamente con 
74 CARLOS MANUEL HERRERA 
aquellas especies de menor abundancia y por tanto menor significación dp-ntro 
del conjunto. 
TABLA 7 - Características de detectabilidad de las especies registradas en los censos. 
Los símbolos se hallan descritos en el texto. Aquellas especies registradas en los censos 
en número insuficiente no se hallan recogidas aquÍ (véase Tablas 8 y 9). 
PARCELA A PARCELA B 
Ni d FB CD(d) Ni d FB CD(d) 
G. thek1ae . 16 50 30 0,640 22 80 40 0,647 
L. arborea 50 loo 15 0,392 38 loo 30 0,570 
L. senator 14 50 5 0,280 32 80 20 0,500 
T. viscivOnlS . .. 23 80 20 0,479 
T. menl1a . ...... 113 80 30 0,756 71 80 30 0,719 
E. rubecu1a · .... 81 80 30 0,596 67 80 20 0,540 
P. col1ybita · ... 53 60 20 0,393 20 60 20 0,556 
P. trochi1us 13 40 20 0,650 
R. ígnicapi11us . 13 30 20 0,788 15 30 20 0,714 
F. hypo1euca · ... 14 loo 20 0,437 29 loo 30 0,622 
S. atricapil1a •• 8 30 5 0,444 
S. borin ........ 11 30 5 0,367 
A. caudatus · .... 25 40 15 0,586 
C. brachydacty1a. 78 60 10 0,361 42 70 20 0,414 
S. europaea · .... 119 80 20 0,465 98 80 30 0,668 
P. caeru1eus · ... 363 60 10 0,352 197 60 10 0,410 
P. cristatus 58 40 20 0,592 29 50 20 0,611 
P. majar •••••• .•• 66 50 10 '0,471 21 50 20 0,560 
G. glandarius . .. 9 loo loo 1,000 3 loo loo 1,000 
C. cyanus ....... 7 loo 100 1,000 
S. unicolor · .... 17 loo 60 0,850 
F. coe1ebs 292 80 26 0,474 194 80 30 0,547 
S. serinus ...... 25 70 20 0,397 26 70 20 0,464 
C. cardue1is 26 50 20 0,571 10 50 10 0,400 
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PUl'tle observarse I ~ n la TaLla 7 (¡U e dentro de cada parcela, las diversas es-
pe ·j difc('C'nciall ' 11 cuanlo a la ampliLl1d el u · franja hasu l' (franja en 
'\l y inter ior lodos 10 :3 intlividuo presenles son detec tados). á la anchura d 
la uan da ensada (di lan iet d ' ntro de la cual se produc n la ma 0 1' part de 
las detecGÍoJl s) . El ala r de eo es en última install ia función d las dos mag-
nitud antedore >' d ' la fo rma de la distribu ión d fr " u nma de las distan-
cias al itinerario de los individuos detectados. Exceptuando a las dos especies 
de Córvidos (c. cyanlls, C. glandarius), la amplitud de la franja basal oscila 
entre 10 y 30 metros en ambas parcelas , existiendo una cierta uniformidad 
dentro del conjunto de las especies estudiadas. Se aprecian sin embargo dife-
rencias significativas (t = 2,2.5, p < 0,05 , g.l. = 36) entre ambas parcelas 
en cuanto a la amplitud media de sus franjas basales, mostrando en promedio 
la parcela B una mayor amplitud (parcela A : x = 17,.5 ± 1,7,n = 20 ; parce-
la B: x: = 24 ,7 ± 2,6,11 = 18). Esto concuerda bien con la diferencia exis-
tente entre ambas parcelas en cuanto a la estructura de la vegetación, mucho 
más abierta en B, con menor densidad de árboles y ausencia de todo tipo de 
matorral y pstrato arbustivo, todo lo cual favorec e la detección de las aves a 
mayores distancias del itinerario. La mayor detectabilidad en la parcela B pue-
de también apreciarse comparando los valores de CD en ambas parcelas; de 
modo consistente, dichos valores son superiores en la parcela B. No obstante, 
debemos señalar que los CD de distintas especies no son estrictamente compa-
rables a menos que los restantes parámetros (FB, d) sean iguales. 
La simple inspección de la Tabla 7 nos r v la qu e, como cabr ía esperar , lo 
distilttos parámetros rela '¡onados con la d tectahilidad (FB, d , CD) están es-
tr cham nt vin ulado con el modo de vida y las características generales de 
las espe 'ic a que s r fieren. Las especie que habitan el suelo de modo prio-
ritario (AJaudidae, Turdus spp., Fringillidae) muestran altos valores de d 
mientras que las restringidas a las copas de los árboles (Paridae, Sylvía spp., 
Ph ylloscopus spp,) presentan valores muy inferiores. Similares consideraciones 
serían aplicables para los valores de la franja basal (FB). La frecuencia de acti-
vidad sonora, su intensidad, el modo más frecuente de búsqueda de alimento 
y el tamaño de las distintas especies serían también factores a tener en cuenta 
a la hora de analizar la magnitud de los parámetros de detectahilidad expresa-
dos en la Tabla 7. No obstante, no entraremos aquÍ en un análisis ponnenori-
zado de dichas consideraciones. 
Queremos señalar por último algunos aspectos críticos relacionados con la 
valoración de nuestros resultados. Como ya señalábamos al comienzo del pre-
sente apartado, el método de censo empleado, aunque quizás el más perfecto 
dentro de su modalidad , es de menor exactitud que otros absolutos (p. ej . el 
de los cuadrados), por lo que los resultados obtenidos a través de él deben ser 
tenidos como estimaciones y no como cifras exactas. Por otro lado, la deter-
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minación de densidades "lI1pnsualcs" mediante la comhinación de todus los 
censos efectuados dentro dr un mismo mes presupone que dentro dd mis!Ilo 
dichos valores se manticntn invariables. Ello es esencialmente eorrecto sólo 
durante el período de nidificación, no siéndolo a lo largo del resto del año, 
durante el cual las poblaciones de muchas especies están sometidas a desplaza-
mientos geográficos de variable alcance (¡ue hacen fluctuar amplianwn.te sus 
densidades locales, o Lien sólo visitan esporádicamente las áreas de estudio 
(p. ej. bandos de Fringílidos durante el invierno). Ello produce apreciables 
cambios de abundancia dentro de un mismo mes, especialmente durante el pe-
ríodo comprendido entre agosto y enero, en el cual se producen la migración 
otoñal y la llegada de los contingentes de especies invernantes. De acuerdo 
con esto, nuestras den'sidad es "mensuales" reflejan las condiciones medias 
dentro de cada mes y ello no implica que dichas densidades se mantengan 
constantes a lo hU'go de todo el período mensual considerado. Otro aspecto 
importante es el hecho de abarcar el período de estudio sólo un año, refirién-
dose por tanto los resultados sólo a las circunstancias concretas existentes du-
rante dicho período, las cuales cabe esperar se desvíen en algún modo de las 
condiciones medias resultantes de combinar una serie de años sucesivos. Nues-
tros resultados no deben por tanto ser extrapolados más allá de sus límites 
temporales efectivos. 
Estudio cualitativo: composición 
1. Composición anual de las comunidades 
En las Tablas 8 y 9 se presentan las densidades obtenidas para las distintas 
especies en las dos parcelas estudiadas a lo largo de los sucesivos períodos 
mensuales. En el presente apartado y en los siguientes procederemos al análi-
sis de dichos datos brutos, desde un punto de vista cualitativo primero, pasan-
do después a considerar aspectos relacionados con la evolución estacional de 
la comunidad en términos cuantitativos. Hemos de destacar aquí que lo que 
sigue constituye la primera descripción cuantificada de una comunidad de Pa-
sserifomes en un encinar de la Península Thérica o de cualquier otra zona me-
diterránea europea, lo cual puede servir para justificar ciertas consideraciones 
puramente descriptivas que siguen a continuación. 
De las 34 especies de Passeriformes registradas a lo largo del período de estu-
dio en las dos parcelas, 30 son comunes a ambas. Las cuatro restantes (S. bo-
rin. H. daurica, exclusivas de A y D. urbica, E. cia, exclusivas de B), muestran 
bajas densidades y/o corta permanencia en las zonas de estudio. Ambas comu-
nidades pueden por tanto considerarse cualitativamente similares a efectos 
prácticos. En cuanto a la identidad taxonómica de las especies integrantes, las 
comunidades estudiadas pueden ser tal vez asimiladas a las que habitan los 
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TABLA 8 - Densidades mensuales de las diversas especies de Passeríformes (expresadas 
en individuos/lO Ha.) en la parcela A. Las densidades de las especies marcadas con un as· 
terisco fueron estimadas por métodos indirectos distintos al de Emlen (ver texto). La úl· 
tima columna de la tabla recoge los valores medios para marzo y abril. 1976. 
Especie 
------------
c. thcklae ............................ .. 
L. arborea ............................ .. 
H. rustica * 
H. daudca· 
L. lenater ............................ .. 
T. vilcivorus· ...... . ...... .. 
T. cerula ........ .... ...... .. ...... .. oo. 
E. rubcc.ula .......................... .. 
P. phoenlcuT'Us'" 
P. coll)'bi ta ................... - .. .. 
P. trochilus 
P. bonelli 4 
R. 19n1capillus ........ oo ......... 
H. Itr1ata· 
F. h)'poleuca . .. .... ... . .. ... . 
s. atrlcapl11a 
S. hortens!s· 




c. brachydact:. : .. oo ........... .. 
s. e~rop.e ......................... .. 
P. caeT\Jleul 
P. major ........................ . 
C. glandarlus ...................... .. 
C. cy.nut ............................. .. 
S. unicolor· ................ . 
F. cochbs 
S • . 5erlnus 
03 04 os 06 07 08 09 10 11 12 01 02 
1,3 2,2 + 2,2 0,3 0,3 + + + 
0,7 1,1 + 
+ 
+ 










0,2 1,9 1,9 0,6 
, 
0,5 + + 2,7 
2,~ 4,,0 3,8 3 , ) 2,2 0,4 1,0 0,2 1,5 0,4 0,5 1,5 2,7 
1,5 + 10,0 2,2 1,2 4,8 2,2 + 
1,8 1,8 0,4 + + 




























+ + + + 1,0 + 
4,1 8,8 4,9 2,1 4,2 0,6 2,5 l,f 1,3 0,8 2,4 
1,8 3,8 4,2 2,2 3,0 3,5 1,4 2,6 2,3 3,4 2,7 
11,0 10,2 '9,6 S,l 16,9 15,2 14,4 11,9 19,6 15,2 16,0 
1,5 8,5 3,5 1,2 3.5 2,5 0,8 1,5 2,4 2,3 1,3 
1,5 + 3,5 2,3 1,1 4,0 1,5 2,S 0,6 0,8 2,6 












_c_. __ ~~~~::~.~.~.~.~.~. ~ .. ~.~.~.~.~. ~. ______ ~+~ __ ~l~,~S __ ~3~.~8 ___ 4~,~2~ __ ~ ____ ~ __ _ 
Na de Ct.nsol ~rectu.ldos •• 
Dcn,l~.d total (indlv./IO 
Ha.) ..... 
810""'0 total (gro./IO Ha) 
8 4 6 8 4 
&7,1 78,5 69,8 60)) t..2,~ la,8 )9,5 lo:,3 43,5 31,4 37,4 33,7 
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bosques de robles centroeuropeos (quizás el hábitat más similar, aunque leja-
namente, dentro del continente eUTopeo), si bien existen importantes diferen-
cias. La gran mayoría de la información publicada hasta la fecha sobre com-
posición de comunidades de Passeriformes en robledales europeos se limjta a 
la época de nidificación, por lo que no nos ha sido posible establecer compa-
raciones detalladas entre aquéllas y las estudiadas por nosotros. Una excep-
ción la constituyen los resultados de FROCHOT (1971 b) Y en las compara-
ciones que siguen nos referiremos principalmente a las comunidades estudia-
das por dicho autor. 
Con objeto de confrontar, a tít ulo de ejemplo , la lista total de especies re-
gistradas por nosotros a,lo largo de un ciclo anual con las aportadas por FRO-
CHOT (1971 b) para dos robledales de Quercus pedunculata en elJura fran-
cés a 10 largo de cinco aflos, 'fué medida la similitud cualitativa mediante el co-
ciente de Czechanovsky (MARGALEF 1974), 
2 n .. S .. _ lJ 
lJ -- n' + n' 
1 J 
donde nij = número de especies comunes a las dos listas comparadas (i, j) Y 
ni , nj = número tota! de especies en las listas i y j, respectivamente. Los valo-
res obtenidos fueron 0,38 y 0,53, lo cual nos indica que entre 35 y 55 % de 
las especies son comunes a ambos hábitats. Aunque la componente interanual 
de la diversidad parece ser baja generalmente (JARVINEN y VAISANEN 
1976), los valores de similitud anteriores se elevarían probablemente algo más 
si nuestra lista incluyese datos de varios ciclos anuales. La similitud de nuestra 
lista anual con la obtenida por BLONDEL (1969 c) para una garriga del sur de 
Francia es mucho menor, solamente de 0,27, 
A pesar de la relativa similaridad antes expuesta, la composición taxonómi-
ca de las comunidades estudiadas difiere en algunos aspectos importantes de 
la mostrada por los robledales centro-europeos y británicos (cf. listas de espe-
cies en FROCHOT 1971 b, para todo el ciclo anual, y YAPP 1962, JONES 
1972, 1975, WILLIAMSON 1974, LE LOUARN 1974, para parte del ciclo). 
A nivel de ciclo anual completo, la presencia de elementos de significación 
mediterránea como Aláudidos, varias especies de Sylvia (hortensis, melano-
cephala, cantillans), H. daurica, C. cyanus y el reemplazamiento de S. vulgaris 
por S. unicolor, junto con la ausencia de cuatro especies de Fringílidos, varios 
Turdus spp. y algunos pequeños insectívoros, constituyen los rasgos principa-
les que caracterizan a nuestras comunidades de encinar frente a las de roble-
dales analizadas por FROCHOT (1971 b). En líneas generales y de modo es-
quemático, puede afirmarse que la comunidad de Passeriformes de nuestras 
dos parcelas está constituida por un núcleo de especies comunes a los robleda-
les, de amplia distribución geográfica en el continente europeo ( Parus spp., 
Sitta, Certhia, Turdus spp., F. coelebs), ,al cual se le suman elementos de dis-
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TABLA 9 .- Densidades mensuales de las diversas especies de Passeriformes (expresadas 
en individuos/lO Ha.) en la parcela B. Las densidades de las especies marcadas con un as-
terisco fueron estimadas por métodos indirectos distintos al de Emlen (ver texto). 
Elpecle 04 05 
0,7 G. cheklae ••••••• 
L. arborea lO • • •••• 
H. ruetic.· 4; • •• '"lO' 
D. urblc.-,. ••••••• 
2,5 1,6 
L. len.tor .. lO ••••• 
. 
T. vt.lc1vorua lO ••• 
T ... rula ••••••••• 
E. rubecula •••••• 
P. phoenicurus· • 
P. collybita ••••• 
r. trochilu." 
P. bandl1· ..... 




S. hortena.!.s· lO •• 
S. Itolanocephala· 
S. cantillan.· .. 




C. brachydaety1.. 3,0 
S • .urope.. ...... 2,4 
P. curu1eu. 11, o 
P. crlltatul 0,5 
P. IUjor ........ : 1,0 
































0,3 0,4 0,3 
10,5 11,4 11,7 
3,5 0,5 2,6 
C. carduelh ••••• 3,6 + 2,4 
E. ei. .......... .. 
l1li de cen.o. efee-
tuadOI lO •••••••••• 4 6 
Den.idad ttal (in-
dividuoa/to He.). 49,9 33,9 41,1 lIi...... total (¡r •• 
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2,3 2, 4 1,8 
1~,2 12 , 1 . 18,9 
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tribución típicamente mediterránea (Sylvia spp., S. unicolor, C. cyanus), a la 
vez que desaparecen algunas especies de los robledales cuya área geográfica no 
abarca la región mediterránea (T. pilaris, P. palustris, P. sibilatrix, etc.) o sim-
plemente no ocupan aquí el hábitat estudiado (p. ej. T. philomelos). 
La presencia de Parus cristatus como especie integrante de la comunidad es 
un hallazgo interesante. En su estudio sobre la selección de hábitat por los Pá-
ridos europeos, SNOW (1954) considera a la especie como un caracterizado 
habitante de bosques de coníferas, aunque señala que excepcionalmente pue-
de presentarse en alcornocales del sur de España. LACK (1971) y CAMP-
BELL (1974) insisten Cilla fidelidad de esta especie como habitantes de coní-
feras. La presencia de P. cristatus en nuestra área de estudio es resultado de la 
amplia distribución de la misma en los encinares del extremo occidental de 
Sierra Morena (observaciones inéditas), donde coexiste ampliamente con P. 
caemleus y P. major. En el resto de Andalucía, P. cristatus se halla restringido 
a bosques extensos de pinos (Pinus pinea, P. pinaster), correspondiendo así 
con el hábitat generalmente ocupado en el resto de su área europea. La exten-
dida presencia de P. cristatus en los encinares de Sierra Morena occidental, 
con la consiguiente utilización de un hábitat aparentemente marginal (SNOW 
1954) y la coexistencia con especies de las que habitualmente se halla segrega-
do por elección diferencial de hábitat (LACK 1971), plantea interesantes 
cuestiones sobre las que más adelante volveremos, centradas sobre todo en las 
posibles relaciones entre selección de hábitat y morfología (SNOW 1954, cf. 
PARTRIDGE 1974, 1976) yen las relaciones interespecíficas en la subdivi-
sión del hábitat. 
2. Evolución anual de la comunidad en términos cualitativos 
La composición cualitativa de las comunidades estudiadas sufre apreciables 
alteraciones de un mes a otro, existiendo una elevada tasa de reemplazamien-
tos específicos a lo largo del ciclo anual (Tablas 8 y 9). La distribución de fre-
cuencias del número de especies en función de la duración de su estancia en el 
área de estudio (Figura 16) ofrece un claro aspecto bimodal en las d08 parce-
las, predominando proporcionalmente las especies cuya presencia dura 11-12 
meses (ciclo anual completo) o bien sólo 1-4 meses, siendo relativamente esca-
sas aquéllas cuya pennanencia es de duración intermedia. Estos datos ilustran 
numéricamente una conclusión que se deduce fácilmente de las Tablas 8 y 9: 
las comunidades estudiadas se componen cualitativamente de un núcleo bási-
co de especies "constantes" sobre el cual discurren temporalmente las demás, 
entre las cuales predominan aquellas cuya permanencia es inferior a un tercio 
del ciclo anual. Ello produce un marcado reemplazamiento cualitativo inter-
mensual del cual es responsable el cúmulo de especies de presencia transitoria. 





















1-2 3-4 5-6 7-8 9-1011-12 
permanencia (nO meses) 
Figura 16.- Di~tribución de frecuencias de las duraciones de permanencia (número de 
meses en los cuales se registra su presencia) de las especies de Passeriformes que compo-
nen las dos comunidades estudiadas (A Y B). Ambos histogramas no son estrictamente 
comparables, ya que la máxima presencia en B son 11 meses, debido a la ausencia de da-
tos para Julio (ver Mat y 1\1étodos). No obstante, presentan una apariencia similar a pe-
sar de ello. 
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a) Especies "constantes" y "temporales". 
De las .'34 cspp.cies implicadas en nuestro estudio, sólo diez (29,4 % ) están 
presentes durante nueve o más meses del ciclo anual y son las que denomina-
mos especies constantes o pennanentes; éstas son exactamente las mismas en 
las dos parcelas estudiadas. Dos Aláudidos (L. arborea, G. theklae), un Fringí-
lido (F. coelebs), el Mirlo (T. merula), tres especies de Paru$ (major, cristatus, 
caeruleus) , Agateador (C. brachy dacty la), Mito (A egitllalos caudatus) y Tre-
pador (S. europaca) constituyen los elementos taxonómicos que configuran la 
base cuaütativa dc las comunidades estudiadas. Todas ellas son especies predo-
minantemente sedentarias en el área estudiada, que realizan a lo sumo despla-
zamientos de escasos kilómetros. 
A excepción de A. caudatus y F. coelebs, todas las espeéies anteriores fue-
ron marcadas con anillas normales y de colores en las dos parcelas durante la 
primavera y verano de 1975, lo cual pennitió comprobar BU estancia prolonga-
da en los lugares de marcaje. En el caso de C. braehydaetyla, P. eaeruleus y 
S. europaea, especies marcadas en mayor cantidad, muchos individuos penna-
necieron durante todo un año dentro de unos pocos cientos de metros dellu-
gar de marcaje. Aunque la gran mayoría de los individuos marcados durante el 
verano son observados o recapturados repetidamente durante los meses si-
guientes en las proximidades del lugar de marcaje, algunos individuos de las 
especies anteriores llevan a cabo muy probablemente desplazamientos de ma-
yor longitud, en particular durante los meses estivales. Un T. merula juv. (H-
32085) marcado en B el 07.08.75 es controlado el 29.08.75 a 1 Km. al SW. 
Podemos por el momento decir, a modo de resumen de los párrafos ante-
riores, que las especies de pennanencia constante, con la excepción de A. eau-
datus y F. eoelebs para las que no existen datos y la reserva de posibles des-
plazamientos estivales de algunas de ellas, parecen mantener en las áreas de es-
tudio poblaciones sedentarias cuya composición individual no sufre cambios 
sustanciales a lo largo del ciclo anual. 
Si hemos de buscar alguna característica común a todas las especies cons-
tantes, quizás la más llamativa de todas sea que, salvo un par de excepciones 
parciales, todas ellas muestran una amplia distribución geográfica en el conti-
nente europeo que abarca ininterrumpidamente desde las regiones mediterrá-
neas hasta Escandinavia (cf. VOOUS 1960). Las excepciones se refieren a G. 
theklae, que reemplaza en el hábitat estudiado a G. cristata, especie de más 
amplia distribución, y C. brachy dacty la, cuya distribución sólo alcanza hasta 
Europa central. Se trata pues de especies cuya amplia distribución geográfica, 
junto con su extendido sedentariamo , sugieren la posesión de una considera-
ble capacidad de respuesta ante situaeiones ambientales muy distintas como 
las que han de producir la ocupación de regiones geográficas muy dispares y 
las cambiantes circunstancias que se suceden a lo largo de un ciclo anual en la-
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titudes templadas. 
Refiriéndonos ahora brevemente a las especies de presencia temporal qlll' 
encontramos en las comunidades estudiadas, éstas pueden ser clasificadat' en 
cuatro grandes grupos: invernantes, migrantes en paso (otoñal o primaveral), 
nidificantes y especies de presencia errática o irregular (Tabla 10). Para ganar 
en claridad, las especies se han agrupado bajo el epígrafe yue les t~r¡j más ca-
racterístico, pero algunas de ellas participan también de las peculiaridades de 
otros grupos. Esto sucede sobre todo entre las nidificantes de migración tran-
sahariana, la mayoría de las cuales se incluyen también entre los migrantes en 
paso. 
Unicamente queremos destacar de la Tabla 10 dos puntos importantes: 
Entre las especies temporales predominan marcadamente aquellas cuya 
presencia se manifiesta únicamente durante los períodos de migración activa 
(primavera y otoño) y nidificación. Dentro de éstas son mayoría los migrantes 
transaharianos con área de invernada tropical. 
Pocas especies temporales escogen el encinar ~omo lugar de invernada. 
Por último, hemos de señalar que a pesar del elevado número de especies 
temporales, se verá más adelante que su importancia relativa en el total de la 
comunidad es llamativamente pequeña, predominando numéricamente los in-
dividuos pertenecientes a especies constantes. 
TABLA 10.- Clasificación de las especies temporales en función de la época de su pre-
sentación en el área de estudio. El asterisco señala aquellas especies cuya área de inverna· 
da se sitúa exclusivamente en Africa tropical al sur del desierto del Sahara o/yen Asia 
meridional (MOREAU 1952). 
Prelleneia -
, 
. Migrantes en Invernantes Nidifieantes. pa--irreaular so • 
daurtea- troehllus .. E. rubecula G. glanda-- H. P. 
rtus. 
P. eollybita c. eyanus H. rustica- P. bonell1 • 
R. ign1capi- s. unicolor L. senator* F. hypoleuca ,. 
llus. 
E. eia P. pchoenieu- s. atrieapilla 
rus.-
M. strt.t.'" s. borin" 
s. hortensis- s. melanocephala 
s. serinus s. cantillans .. 
c. eardue 11 s D. urbica #1 
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b) Origen e identidad de las especies "constantes". 
El nÍlmero e identidad de las especies que componen cualquier comunidad 
es resultado de la actuación conjunta de diversos procesos desarrollados a es-
cala de tiempo geológico y ecológico. A nivel puramente local, la composición 
actual de una comunidad es el resultado final de un balance entre colonizacio-
nes y extinciones motivadas por factores muy diversos de índole biótica y 
abiótica (MACARTHUR y WILSON 1967, ROSENZWEIG 1975). Entre los 
motivos de desaparición de especies se cuentan las alteraciones del hábitat, eli-
minación competitiva, extinción aleatoria, catástrofes climáticas, etc. Por el 
contrario, las ampliaciones de área geográfica, la especiación y la colonización 
por inmigración, contribuyen a la adición de nuevas especies. Todos los fac-
tores anteriores actuarán la mayoría de las veces simultáneamente, lo cual di-
ficulta notablemente el análisis histórico de las situaciones que hoy contem-
plamos. En el caso de las aves, cuyas posibilidades de desplazamiento son 
grandes, es aún más difícil si cabe analizar las posibles causas que han desem-
bocado en la composición actual de una comunidad concreta, ya que el com-
portamiento migratorio oscurece muchas veces los resultados. No obstante, 
intentaremos a continuación aportar alguna información sobre los factores 
que han contribuido a modelar la lista de especies que hemos encontrado en 
nuestra zona de estudio. 
Como vimos anteriormente, nuestras comunidades se componen, además 
de especies temporales, de un núcleo básico de especies constantes, numérica-
mente dominantes, de amplia distribución en el continente europeo y comu-
nes en su mayor parte a los robledales templados centroeuropeos, donde tam-
bién son además en su mayoría prácticamente sedentarias. En la Tabla 11 se 
compara la lista de especies constantes (9 meses al menos de permanencia) ob-
tenida por FROCHOT (1971 b) en dos robledales franceses con la obtenida 
por nosotros en los encinares de estudio. De dicha tabla podemos concluir dos 
puntos importantes: 
- Las especies constantes del encmar que son típicamente forestales (ex-
ceptuamos por tanto a G. theklae y L. arborea) están todas presentes en la 
lista francesa, a excepción de P. cristatus, cuyo desplazamiento en la selección 
de hábitat fué señalado anteriormente y hace que sea eliminado de la compa-
., 
raClOn. 
- Faltan en nuestra zona algunas especies de la lista francesa y todas ellas 
nidifican en enclaves aislados del sur de la Península Ibérica, muestran restric-
ción de hábitat en la zona o son sólo de presencia temporal en nuestro país. 
Esto sugiere que la fracción sedentaria de nuestra comunidad procede de la 
centroeuropea mediante un cierto empobrecimiento en especies, para las cua-
les nuestra zona geográfica constituye una extensión marginal de su distribu-
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ció n europea. ¿Cúales pueden ser las causas de este empobrecimiento cualita-
tivo de la avifauna forestal templada en nuestra zona mediterránea? Respon-
der a esta pregunta plantea las habituales dificultades, bien conocidas por el 
zoogeógrafo, de exponer una hipótesis no demostrable más que a base de evi-
dencias indirectas, aunque éstas sean, como en nuestro caso, bien elocuentes. 
TABLA ll.- Comparación entre las listas de especies constantes de Passerifonnes (9 Ó 
m&' meses de permanencia) en robledales templados europeos (FROCHOT 1971 b) yen 
nuestros encinares de estudio. Las tres columnas de la derecha hacen referencia a la Pe-
nínsula Ibérica. 





Parus major ••.••.•••••••• X 
Parus caeruleus 
Parus palustris 
Aegithalos caudatus •••••• 
Troglodytes troglodytes •• 
Turdus philomelos •••••••• 
x 
X 
Turdus merula .••.••••••.• X 
Erithacus rubecula 
Prunella modularis 
Turdus viscivorus (2) 




Sitta europaea ••••••••••• X 




















(2): Prácticamente constante en nuestra zona de estudio. Su baja densidad es responsable 
posiblemente de que los datos de algunos meses no lo registren. 
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Es un hecho bien conocido, sobre la base de la infonnación palinológica 
existente, que durante los períodos glaciales cuaternarios la Península Ibérica 
y el norte de Africa estuvieron cubiertos por Un bosque bastante parecido en 
su composición a los actuales bosques templados caducifolios del centro de 
Europa, con la adición sin embargo de elementos florÍsticos que hoy conside-
ramos típicamente mediterráneos (Q. ilex, Q. suber, Olea, Phillyrea) (COX et 
al. 1973, AXELROD 1974, MELENDEZ y FUSTER 1975). Puede suponerse 
por tanto que la mayoría de la fauna actual de vertebrados asociados con el 
bosque caducifolio tuvo entonces oportunidad de alcanzar la Península Ibéri-
ca y extenderse por ella. La creciente aridez que se inició con el presente in-
terglacial y la progresiva mediterraneización del clima trajeron como conse-
cuencia la desaparición progresiva de los elementos florÍsticos caducifolios 
(Alnus, Quercus, Corylus, Betula, etc.) del área mediterránea actual y el pre-
dominio en ésta de las fonnas perennifolias y esclerófilas. En su retirada pro-
gresiva hacia el norte forzada por los cambiós climáticos, el hábitat forestal 
templado arrastraría consigo a bastantes de sus especies animales asociadas, 
aunque dejando tras de sí "islas" continentales en enclaves particulannente 
favorables donde se han conservado especies típicamente centroeuropeas. En 
la Península Thérica, cuya acentuada orografía consiste básicamente de sucesi-
vos cordones montañosos separados por terrenos bajos, la formación de estas 
islas se vería favorecida en estas zonas más elevadas, tanto más cuanto que los 
sistemas orográficos discurren en sentido Este-Oeste, esto es, perpendiculares 
a la dirección de retirada de la flora y fauna templada. Algunos vertebrados 
forestales (cabe imaginar que los menos exigentes en sus requerimientos) fue-
ron capaces sin embargo de subsistir en el bosque mediterráneo, sin verse em-
pujados hacia el norte ni relegados a "islas" favorables. 
Lo anterior es especialmente aplicable a organismos con escasa movilidad 
restringidos durante toda BU vida a una pequeña superficie de terreno. En la 
Figura 17 representamos la distribución actualmente conocida de ocho espe-
cies de micromamíferos (Soricidae, Microtinae, Murinae y Gliridae) típica-
mente centroeuropeas. La imagen obtenida tiende a apoyar claramente las hi-
pótesis anteriores y aunque en la zoogeografía de los mamíferos ibéricos que-
dan aún bastantes puntos por esclarecer, la Figura 17 revela interesantes as-
pectos generales. Estos merecerían una discusión detallada pero nos limitare-
mos a señalar los puntos que nos interesan en el contexto de la presente discu-
sión: 
- La distribución de los mamíferos centroeuropeos en Iberia sigue un pa-
trón claramente insular. Las islas están delimitadas por la orografía y/o la in-
tensidad de las precipitaciones anuales. 
- La riqueza en especies de las islas es tanto mayor cuanto más al norte se 
sitúen. 
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Figura 17.- Distribución en el continente europeo de un grupo de ocho especies de mi-
cromamíferos habitantes típicos de la Europa templada, mostrando el marcado carácter 
insular que adquiere en la Península Ibérica. Puede apreciarse cómo las "islas" coinciden 
generalmente con zonas montañosas elevadas (delimitadas por líneas continuas). Las es-
pecies pertenecen a Soricidae (Neomys anomalus, Crocidura suaoeolens, Sorex minutus), 
Gliridae (GUa glis), Murinae (Micromya minutus) y Microtinae (Microtus aroalis, M. nioa-
lis, Clethrionomys glareolu8). Estas especies fueron escogidas en función del carácter 
templado de su distribución y la calidad de la información existente acerca de su status 
en Iberia. Basado en BRINK (1957), NIETHAMMER (1964, 1970), HEIM Y BEAU-
FORT (1969), REY (1971,1972), NIETHAMMER Y WINKING (1971), GARZO N et aL 
(1971), HERRERA (1972), VERICAD y MEYLAN (1973), CASTROVIEJO et al. 
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Figura 18.- Evolución anu:u del grado .de reemplazamiento cualitat~vo .~e especie~ entre meses. sucesivos ( (l-Sij) 
. mes -1) en las dos comurudades estudladas. Ver texto para la descnpclOn del paramctro antenor. El punto mar-
cado con un asterisco representa el reemplazamiento bimensual de 06 a 08 en la parcela B debido a la carencia de 
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Las extensiones entre islas están ocupadas únicamente por unas pocas 
especies, ampliamente distribuidas en toda Europa (Murinae) o características 
de latitudes mediterráneas (S. etruscus, P. duodecimcostatus). 
Este tipo de distribución es similar a la mostrada por los mamíferos borea-
les en la Gran Cuenca del SW de Estados Unidos, donde ocupan exclusivamen-
te "islas" montañosas (BROWN 1971). 
Dentro de las aves, las especies sedentarias son los candidatos más proba-
bles para cumplir el tipo de distribución anterior, aunque por desgracia los da-
tos de distribución de éstas en nuestro país son mucho más escasos y no es 
posible hacer un mapa similar al de micromamÍferos. Sin embargo, las áreas 
relictas que muestran algunas especies nos inducen a pensar que su distribu-
ción puede seguir las ~ismas líneas generales observadas erilos micromamÍfe-
ros (Fíg. 17). Por otra parte, VUILLEUMIER (1970) y JOHNSON (1975) 
han demostrado la existencia de patrones insulares de distribución en las aves 
de dos áreas del continente americano, comparables por sus características a 
los mostrados por mamíferos (BROWN 1971) e invertebrados (CULVER 
1970, VUILLEUMIER 1973). 
Numerosas especies de aves típicamente centro europeas (E. rubecula, T. 
philomelos, S. atricapilla, P. e ollyb ita, etc.) muestran áreas aisladas de repro-
ducción en el sur de España (obs. inéditas y en prensa); otras presentan una 
clara restricción en los tipos de hábitat elegidos (T. troglodytes), mientras 
que la presencia durante sólo unos meses del ciclo anual es una característica 
que muestran otras (E. rubecula, P. collybita, S. atricapilla, T. philomelosJ . . 
Por último, las restantes se encuentran ampliamente extendidas por los hábi-
tats forestales mediterráneos, donde son prácticamente sedentarias, habiendo 
tenido éxito en la explotación de este biotopo (P. caeruleus, P. major, Cer-
thia, etc.). Este grupo, en nuestro paralelismo con lo~ mi~romamíferos, sería 
equivalente al constituido por los Murinae (Mus, Apodemus, Rattus). Sin em-
bargo, resulta interesante comprobar que no existen en nuestros encinares es-
pecies típicamente forestales centroeuropeas. Otros hábitats mediterráneos 
(p. ej. matorral) albergan especies típicamente meridionales que no se encuen-
tran en el resto de Europa, como es por ejemplo el caso de las pequeñas espe-
cies de Sylvia (undata, cantillans, melanocephala, conspicillata). 
Podemos indicar aquÍ que el bosque perennifolio mediterráneo, al contra-
rio de otros háhitats de la misma zona geográfica, parece carecer de especies 
de Passeriformes que le sean exclusivas frente al bosque caducifolio europeo y 
su lista de especies constantes se deriva de éste a través de un empobrecimien-
to, no existiendo ninguna colonización por parte de elementos faunÍsticos tí-
picamente mediterráneos. En la comunidad de matorral, un hábitat ocupado 
por Passeriformes propios del mismo, no encontramos especies de origen tem-
plado a no ser durante algunos períodos de la época invernal (HERRERA y 
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Figura 19.- Clasificación de los distintos períodos mensuales en función de la composi-
ción puramente cualitativa de las comunidades de Passeriformes durante los mismos. Los 
dendrogramas fueron construidos a partir de las matrices de similaridad intermensual 
(Tabla 12) siguiendo un procedimiento aglomerativo, politético y jerárquico . El coefi-
ciente de correlación cofenética entre A y B es 0,556 (p <0,001), revelando una efectiva 
semejanza entre las dos clasificaciones. 
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SORIGUER inédito). Tal vez nos encontramos ante un ejemplo de cómo las 
oportunidades históricas de colonización de un hábitat condicionan la compo-
sición taxonómica de su avifauna. Sería un tema interesante para futuros es-
tudios el analizar cómo, muy posiblemente, la ocupación previa de los hábi-
tats forestales mediterráneos por elementos faunÍsticos de origen templado ha 
imposibilitado su colonización por especies típicamente mediterráneas. 
c) Aspectos dinámicos de la evolución cualitativa. 
c.l) Intensidad de las transiciones intermensuales. 
El grado de reemplazamiento cualitativo entre meses sucesivos no es uni-
forme a lo largo del ciclo anual, siendo más intenso dura~te ciertos intervalos 
particularmente inestables en cuanto a la composición específica de la comu-
nidad. La intensidad intermensual de reemplazamiento específico fué estima-
da calculando los cocientes de similaridad de Czechanovsky (ver arriba) entre 
todos los pares de meses consecutivos, restándolos de la unidad posteriormen-
te para medir efectivamente reemplazamiento o discordancia y no similitud. 
Todas las especies fueron incluidas en los cálculos, aun las de permanencia 
continua. No obstante, la magnitud relativa de los valores obtenidos refleja 
básicamente las condiciones de transición de las especies no constantes, ya 
que las primeras no afectan diferencialmente a los resultados por la misma na-
turaleza de la expresión empleada en los cálculos. La evolución mensual de 
(1-S .. ) en las dos parcelas se muestra en la Figura 18. Puede apreciarse que la 
inten~idad de cambio, la cual puede ser asimilada con absoluta propiedad a una 
velocidad de transición del sistema, es a 'su vez dependiente del tiempo, por lo 
que la transición cualitativa intermensual no se efectúa de manera uniforme a 
lo largo del ciclo anual. 
Dos aspectos principales caben ser destacados en la Fi~ra 18, u~o referen-
te al valor absoluto de las "velocidades" de' transición (V t = (l-S¡j) . mes -i ) 
Y el otro relacionado con los cambios de dicha velocidad a lo largo del tiempo 
o "aceleración" de transición (V t • tiempo -1). Respecto al primero, el ciclo 
anual muestra varias fases bien marcadas en cuanto a los valores absolutos de 
Vt , comunes a' ambas parcelas (Figura 18). Los períodos 05-06 y, aproxima-
damente, 10-02 aparecen como los de mayor estabilidad cualitativa dentro del 
ciclo anual (bajos valores de Vt ). El primero de ellos corresponde a la época 
de nidificación, mientras que el segundo coincide claramente con la época de 
lluvias. Es interesante comprobar que al igual que las comunidades de artrópo-
dos, las de Passeriformes presentan durante la estación lluviosa una fase de 
gran estabilidad. Por el contrario, los períodos 02-05 y 06-10 se caracterizan 
por una elevada intensidad de reemplazamiento y su estabilidad cualitativa se 
ve muy disminuida. Dentro de ellos, los valores máximos de Vt se alcanzan en 
04-05 y 07-09. El ciclo anual se halla pues subdividido internamente en fases 
TABLA 12 - Similaridad cualitativa (cociente de Czechanovsky entre meses del ciclo anual). La mitad superior ~ t.;¡ 
derecha de la matriz se refiere a la parcela A, la inferior izquierda a la parcela B. Estas cifras sirvieron de base pa-
ra la elaboración de los dendrogramas expuestos en la Fig. 19. 
03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 01 02 
03 0,78 0,63 0,59 0.59 0,51 '0,63 0,73 0,81 0,77 0,84 0,84 
04 0,69 0,74 c,70. 0,65 0,63 0,57 0,67 0,69 0,64 0,64 o, 6{~ 
05 0,65 0,84 0,97 0,83 0,65 0,54 
n 
0,51 0,59 0,54 0,54 0,54 ;..-::;o 
r 06 0,65 0,84 0,94 0,80 - 0,67 0,56 0,53 0,61 0,56 0,56 o, So o (f) 
07 0,73 0,54 0,64 0,67 0,69 0,62 0,62 s: > 
2 08 0,52· 0,57 0,73 0,73 0,76 0,75 0,64 0,67 0,60 0,53 c: ~ 
09 0,59 0,59 0,77 0,72 0,67 0,81 0,71 0,73 9,67 0,60 
r 
::;:: 
t"'l 10 0,77 0,64 0,72 0,72 0,61 0,77 0,90 0,93 0,86 0,79 , :;.:: ::;o 
6,,77 0,71 0,67 ° 67 - 0,53 0.67 0,91 0,96 0,96 
~ 11 0,89 :;.:: . . ;..-
12 o,?9 0.56 0,53 0,53 0,52 0,54 0,80 0,82 0,92 0,85 
01 0,84 0,64 0,67 0,67 0,60 0,67 0,91 0,93 0,89 0,92 
02 0,82 0,77 0,78 0,78 0,54 0,67 0,89 0,91 0,80 0,91 
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de distinta estahilidad en la composición e ~spe~cífica ele: la comunidad. 
Un segundo aspecto destacable, resultado inmediato de~ la variación tf:mpu-
ral de V t antes señalada, es la existencia a lo largo dd cielo anual de intervalos 
durante los cuales tiene lugar una "aceleración" de las transiciones, alternati-
vamente de signo positivo y negativo. Dichos períodos confieren al ciclo anual 
un importante grado de heterogeneidad interna, 4ue no sólo se refiere a la 
existencia de cambios cualitativos en composición, sino tambi én a la intensi-
dad con la que dichas alteraciones se suceden. Las especies de permanencia 
constante, núcleo básico de la comunidad, contemplan continuos reemplaza-
mientas del resto de especies coexistentes, los cuales se desarrollan con distin-
tos grados de compresión temporal. Este fenómeno es de gran interés desde el 
punto de vista de la ecología de dichas especies constantes, que han de coexis-
tir en cortos períodos de tiempo con bloques de especies totalmente diferen-
tes en su identidad taxonómica y, presumiblemente, también en sus caracte-
rísticas ecológicas. 
c.2) Una clasificación objetiva del ciclo anual. 
Demostrada la existencia de un reemplazamiento temporal de especies a lo 
largo del año, el cual se produce de modo discontinuo y es particularmente in-
tenso en ciertas épocas, surge la posibilidad de efectuar una clasificación obje-
tiva del ciclo anual en base a las características cualitativas de la comunidad y 
que proporcione una subdivisión en períodos internamente homogéneos ca-
racterizados por la composición específica dominante de la comunidad duran-
te loS" mismos. Como fase pl'evia para efectuar dicha clasificación, fueron cal-
culadas dos matrices de similaridad cualitativa intermensual (Tabla 12) emple-
ando el Índice de Czechanovsky como medida de similitud. Siguiendo un pro-
cedimiento aglomerativo, politético y jerárquico (WILLIA..\t1S 1971) y toman-
do matrices como elemento de partida, fueron construidos dos dendrogramas 
(Fig. 19) que revelan la existencia de una estructura interna coherente a nivel 
anual en cuanto a la composición mensual de las comunidades. 
La clasificación fué efectuada con ordenador empleando una modificación 
del programa ALC de ORLOCI (1975). Dicho programa estaba originalmente 
escrito en lenguaje BASIC y fué pasado por nosotros a FORTRAN IV. 
A pesar de haber empleado en la construcción de los dendrogramas un mé-
todo simple y una medida de similaridad poco sensible (sólo presencia-ausen-
cia), el grado de distorsión de aquellos con respecto a las matrices originales es 
relativamente bajo, ya que los coeficientes de correlación entre los elementos 
de éstas y los integrantes de las matrices de valores cofenéticos (SOKAL y 
ROHLF 1962) son aceptablemente altos (0,830 y 0,737 para A y B, respecti-
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Figura 20.- Cambios estacionales de la abundancia total de Pa serirormes en las dos par-
celas estudiadas. El punto marcado por el asterisco representa la media de la densidades 
en 03 y 04 de 1976. Las flechas señalan el valor medio anual de la densidad y las cirras 
entre paréntesis son los respectivos coeficientes dc variación . 
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vamentc). Es también destacable la gran similitud entre las clasificaciones A y 
B; el coeficiente de correlación entre los valores cofenéticos de ambos ncndro-
gramas ("coeficiente de correlación cofenética ", SOKAL y ROHLF 1962, 
ROHLF 1974) es altamente significativo (r = 0,556, p < 0,001, n = S5), 
dcmostrando objetivamente la estrecha coincidencia existente entre las clasifi-
caciones derivadas para las dos parcelas de estudio. 
Tres bloques de meses aparecen netamente diferenciados en la clasificación 
efectuada (Fig. 19) Y la consistencia de los resultados se ve corroborada por el 
carácter secuencial, ordenado y jerárquico que sigue la disposición de los mc-
ses dentro de cada uno de los grupos anteriores. Este hecho es particularmen-
te destacable en la parcela A. En conjunto, e ignorando las pequeñas diferen-
cias existentes entre las dos parcelas, las tres fases temporales del ciclo anual 
que surgen de los dendrogramas están constituidas como sigue: 1) la mayoría 
del período primaveral y el comienzo del verano (04-07), 2) otoño, invierno y 
principio de la primavera (época de lluvias, aproximadamente) (10-03) y 3) 
una fase de aparente transición formada por los meses de 08 y 09 que se se-
grega con aceptable claridad de los dos períodos anteriores. Esta división con-
cuerda bien con los resultados expuestos anteriormente sobre la intensidad de 
reemplazamiento específico entre meses sucesivos (Fig. 18); en ellos se apre-
ciaba la existencia de dos períodos de escasa intensidad de reemplazamiento 
que coinciden plenamente con las fases 1) y 2) descritas arriba. La época de 
mayor intensidad de reemplazamiento, 07-09, corresponde con la fase estival 
3). Los resultados anteriores, junto con los expresados en la Figura 18, nos 
ofrecen una visión objetiva de los cambios en composición específica a que las 
comunidades de estudio se ven sometidas a lo largo del ciclo anual. 
Durante los meses de agosto y septiembre se produce una clara y brusca 
discontinuidad cualitativa, ampliamente reflejada en las Figs. 18 y 19. Esta 
discontinuidad es importante bajo dos puntos de vista. Por un lado, sirve para 
dividir el ciclo anual en dos períodos bien distintos (Fig. 19). Por otro lado, 
en eUa se producen importantes cambios cualitativos a elevada velocidad (Fig. 
18) Y ello ha de suponer importantes tensiones para el cúmulo de especies 
constantes. Si a esto sumamos la coincidencia de dicha fase de transición con 
el período de mayor dureza climática por sus elevadas temperaturas y extre-
mada sequía, podremos apreciar la importancia potencial que dicho período 
estival puede tener en la conformación de las comunidades de Passeriformes 
estudiadas. 
Gran parte de los resultados anteriores acerca de la evolución anual de la 
composición cualitativa de las comunidades estudiadas podrían quizás haber 
sido obtenidos mediante la simple consideración de las circunstancias particu-
lares de cada especie con respecto a migración otoñal y primaveral, invernada, 
nidificación, etc. Determinadas especies habitan la zona de estudio sólo du-
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rante su período de iov rnada, otras lo haccn únicamente en el transcurso de 
sus migraciones, mientras qu · alguna úni amente están presentes durante la 
época d nidificación. Algunos antores e han valido de éstas y tras circuns-
tancias dif rencial s para estahl cer divisiones del ciclo anual tan complicadas 
como subjetivas y arbitrarias (v r p. ej. BLONDEL 1966 1969 a). Esta por-
menorización, a ve es próxima a lo anecdótico, ha traído consigo la compar-
timentación de un fenómeno que se revela como continuo. 
Una desgraciada consecuencia que se ha derivado de esto es la rígida eti-
quetación de especies según los períodos en los cuales se presentan y la consi-
guiente pérdida de la noción d comunidad com Wl proceso dinámico y con-
tinuo. 'La estrategia seguida por nosotros durant el análisis cualitativo expu-
esto anteriormente ha pretendido en todo moment analizar la comunidad 
como una realidad cambiante e imposible de encajar satisfactoriamente den-
tro de límites clasificatorios más estrechos que los forzados por la necesidad 
de dividir el dclo anual en períodos mensuales, prestando atención particular 
a los fenómenos alobales y tratándolos preferentemente mediante medios ob-
jetivos y numéricos. Este enfoqu ignora n gran parte la iuentidad taxonómi-
ca y particularidades de las distintas especies, pero creemos que dicha infor-
mación puede extraerse sin dificultad de las Tablas 8 y 9. 
Estudio cuantitativo: abundancia 
1. Evolución anual de la comunidad en términos de abundancia. Aspectos 
globales 
La densidad total de la comunidad de Passeriformes en cada mes, expresa-
da en número de individuos/superficie y obtenida sumando simplemente las 
densidades de las especies individuales, constituye un parámetro importante 
que nos habla del grado de ocupación física del hábitat por individuos, con ÍD-
dependencia de la especie a que estos pertenezcan. La densidad puede tam-
bién expresarse en términos de biomasa (gramos/superficie) y de este modo se 
obtiene una visión provista de mayor significado ecológico, ya que en último 
término el peso de orgalúsmos vivos es la medida que más adecuadamente re-
fleja la intensidad de utilización a que el hábitat está sometido. La evolución 
anual de los dos parámetros anteriores en las dos parcelas estudiadas se mues-
tra en la Figura 20, pudiéndose apreciar n ella la existencia de diferencias in-
terrnensuales que dan lugar a tend ncias d variación claramente definidas. 
La evoluel' n relativa de Ja densidad es similar en A y B (r. :;: 0,528. p ~ 
~ 0,05, n = 11; r. = 0,636, p < 0,05, n = n, para densidades en número 
de individuos y biomasa, respectivamente), aunque ambas difieren en cuanto 
a los valores absolutos mensuales. La densidad media anual es superior en A 
(Figura 20), lo cual refleja sobre todo la diferencia existente entre las dos par-
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celas durante el período 03-07. Durante el resto del ciclo, ambas vienen a 
mantener parecidas densidades, tanto en número de individuos como en bio-
masa. Dentro de cada parcela, la evolución de las densidades expresadas en 
número de individuos yen biomasa es significativamente similar (r. = 0,923, 
p < 0,001, n = 13; r. :;::: 0,591, p < 0,05, n = 11, en A y B, respectiva-
mente). 







Figura 21.- Densidad total de Passeriformes durante la época de nidificación en distintos 
tipos de habitats de la Europa templada y mediterránea. Cada símbolo representa a una 
comunidad y las flechas indican la posición que ocupan nuestras parcelas de estudio den-
tro del conjunto; las densidades consideradas en A y B son el promedio para el período 
04.06. 1: garrigas (Quercus coccifera, Q. ilex) y matorral bajo (Pistacia lentiscus, Salicor· 
nia) en zonas meridionales de España y Francia (GARCIA y PURROY 1973, varios auto-
res en BLONDEL et al. 1973). 2: Bosques de coníferas de montaña, puros o mixtos, en 
Pirineos y norte de Francia (LE LOUARN 1974, PURROY 1974). 3: Bosques de conífe-
ras en llanuras, principalmente Pinus spp., Francia e Inglaterra (WILLIAMSON y WIL-
LIAMSON 1973, CONST ANT et al. 1973, Blonde! inédito en BLONDEL et al. 1973, 
LE LOUARN 1974). 4: Robledales (Quercus petraea, Q. pedunculata, Q. pubescens), 
Francia e Inglaterra (Blondel inédito en BLONDEL et al. 1973, FROCHOT 1971 a, WIL-
LIAMSON 1974, LE LOUARN 1974). 
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Los valores de densidad más elevados se alcanzan durante los meses prima-
verales, observándose un máximo absoluto en abril (Figura 20). Durante los 
meses siguientes, la abundancia decrece regularmente hasta llegar en agosto a 
los valores más bajos de todo el ciclo anual en cuanto a número de individuos 
por superficie. Esta última magnitud experimenta en septiembre un pequeño 
aumento para mantenerse a continuación más o menos estable hasta el final 
del invierno. Expresada en peso, la densidad permanece casi invariable desde 
agosto hasta febrero, exceptuando algunas pequeñas irregularidades en el cur-
so de su evolución. Existen por tanto a lo largo del ciclo anual de las comuni-
dades dos fases consecutivas bien definidas en lo que a densidad total se refie-
re: un breve período primaveral de alta densidad (03-06), que abarca un ter-
cio del ciclo anual, y ulla dilatada fase de baja densidad que comprende los 
dos tercios restantes. La separación entre ambas parece estar constituida por 
el mes de agosto, punto de discontinuidad donde tiene lugar la transación en-
tre dichas fases. 
a) Es.tudio comparativo de las densidades durante la época primaveral 
La comparación de las densidades obtenidas en nuestras parcelas de estu-
dio con los resultados de otros autores en distintos hábitats europeos es difí-
il de realizar para la totalidad del ciclo anual, ya que son muy escasos los tra-
bajos que analicen la cvolución anual d la abundancia. Como indicamos ante-
riorrncnt ha sido señalado también por EYBERT (1973) Y HO STAD 
(1967) , la mayoría ~e los estudios se c ntran en 1.1 época de nidificación, por 
lo qu' ólo ha sido posibl estaLle er comparaciones referidas a dicho perío-
do, para el cual xiste almndante información publicada. En la Figura 21 se 
resumen las d nsirlacles totales dc Passeriformes durante el periodo de nidifi-
cación en 43 comunidades europeas, clasificadas según cuatro grandes catego-
rías de hábitats. Dichas comunidades han sido tomadas únicamente a título 
de ejemplo y constituyen sólo una reducida muestra de la extensa informa-
ción disponible exisl nte en la actualidad. 
Respecto a otro hábitats europe s, la densidad total de Passerifonnes en 
las parcelas A y B durante el período de nidi ficación se sitúa sólo escasamente 
por encima de los bajos valore del matorral y las garrigas, en la porción infe-
rior del espectro de los bosques de coníferas y muy por debajo de las diversas 
modalidaues ue robledal (Fig. 21). Se encuentran por tanto las densidades A y 
TI en una po ición intermedia entre las comunidades d r hledal y las habitan-
te de garrigas, extremos fácilmente imaginables en un gradiente de hábitats. 
T niendo 11 cuen~ las relaciones existentes entre diversidad, abundancia y 
complejidad estructural del hábitat, era de esperar esta posición intermedia. 
La relación directa existente entre complejidad vertical del hábitat y diversi-
dad de las aves que nidifican en él es un hecho bien conocido y reiteradamen-
Comunidades Jlediterráneas de Passeriformes 99 
te comprobado (MACARTHUR y MACARTHUR 1961, MACARTHUR 
1964, MACARTHUR et al. 1966, RECHER 1969, KARR Y ROTH 1971, 
BLONDEL et al. 1973). La diversidad parece estar ligada a su vez con la abun-
dancia total (JONES 1972, BLONDEL et al. 1973), por lo que cabe prt'decir 
una vinculación directa entre densidad y complejidad estructural del hábitat 
en su dimensión vertical. De acuerdo con esto, era previsible también una ma-
yor densidad en la parcela A, dotada de mayor diversidad estructural en la ve-
getación; esto se cumple efectivamente en la realidad (Fig. 21), aunque proba-
blemente no sea atribuible en su totalidad a este hecho. En el apartado dedi-
cado al estudio de la diversidad volveremos nuevamente sobre este punto. 
Es importante destacar aquí el hecho de que nuestros resultados provienen 
del estudio de un único ciclo anual, caracterizado climatológicamente por su 
extremada sequía, por lo que quizás no sean plenamente representativos de 
las condiciones predominantes durante períodos de tiempo más prolongados. 
En una sabana de Senegal, MOREL y MOREL (1974) registraron un notable 
descenso (54 %) en la densidad total de aves durante un año con lluvias ex-
cepcionalmente escasas respecto a los anteriores. Aunque el descenso de preci-
pitación registrado en nuestra área de estudio (33, 3% por debajo del prome-
dio) es de mucha menor magnitud que el ocurrido en Senegal (89 %), la se-
quía puede haber afectado también desfavorablemente a las densidades de Pa-
sseriformes en nuestras parcelas. 
b) Estudio comparativo del perfil anual de la densidad. 
Hasta el momento hemos comparado únicamente las densidades totales ob-
tenidas en nuestros encinares de estudio durante la época primaveral con las 
correspondientes de otros hábitats europeos. Sin embargo, un aspecto de con-
siderable importancia es estudiar comparativamente el perfil de la evolución 
de la densidad a lo largo del ciclo completo, es decir, la forma de gráficas simi-
lares a las mostradas en la Fig. 20. Ya señalábamos arriba la escasez de infor-
mación adecuada referente a otros hábitats y por idéntico motivo sólo hemos 
podido incluir en el análisis los resultados de tres estudios europeos (HOGS-
TAD 1967, FROCHOT 1971 b, EYBERT 1973) y uno realizado en Senegal 
por MOREL y MOREL (1974). Los datos europeos se refieren al sur de No-
ruega, Bretaña y Borgoña, cubriendo junto con los nuestros un amplio gra-
diente latidudinal. 
De las cinco zonas geográficas comparadas, cuatro pertenecen a una misma 
región zoogeográfica (Paleártico occidental) y la restante, Senegal, a pesar de 
la distancia geográfica que la separa, está unida a ellas por estrechos vínculos 
ecológicos, ya que se incluye dentro del mismo gran sistema de migraciones 
Paleártico-Africanas en el cual se ve implicado un gran número de especies 
que habitan temporalmente las zonas europeas consideradas (MOREAU 1952, 
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Figura 22.- E\'oluciOn anual de la denllidad total de I',&aerifo rmes (individuos/superficie) 
en ¡lisl ¡ni as u:giones europeas y Sen!:gal. Las densidadr¡; se ex presan en su valor n- Ialivo 
con rCSllCcto al lllC6 de dClUlidat,1 mas elevada (.100). Las cifru entre pUl:! de gráfi cas rc-
prcSI!nt an lo~ codiciellle8 de corn:laciOn de Spca nnan (r
a
) para lOA respectivos valores 
mensuall's de densidad y conslilu )'t'n una medida del grado de 8imilaridatl entre los perfi. 
les anUlIh-s lit! abundancia. Noruega: pronwdio de dos parcclas de ,l)('hl (Picea abie,,), 
1I0W.;T ,\D (1967): Bretaña: promedio de trr.S artu de pinar (Pilllll ' pp.), EYBER1' 
(197:1): llol'Kui'la: promedio de d05 pan-rll' de robledal (Quueu.f peduncu/ala), ,"'RO· 
t llOT (1()7 1 b): Seneg_l. sabana , MOREL y MOREL ( 1974); 6ur de E6paña, present e el' 
Imlio , pro medio de parcelas A y 8 . *, p < O.05: ** , p < 0 .01 . 
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1961, MOREL y ROUX 1966). A pesar de las diferencias metodológicas y la 
posible heterogeneidad inherente al conjunto de resultados comparados, va-
rias interesantes conclusiones surgen de su estudio. 
Con objeto de comparar únicamente los perfiles temporale~ de la densidad 
con independencia de los valores absolutos de ésta, todos los datos fueron 
standarizados previamente, asignando en cada muestra el valor 100 al mes con 
mayor densidad de todo el ciclo anual y otorgando a continuación los valores 
correspondientes a los restantes meses. De este modo se consigue comparar las 
formas de las curvas de evolución temporal, con indepcnclenc:ia de C'ualquier 
otra variable, a la vez que pueden tratarse densidades no a!Jsolutas .>xpresadas 
en distintos tipos de, unidades (FROCHOT 1971 lI, HOCST :\D 1967, EY-
BERT 1973). En los casos en que dispusimos de datos referido:; a varia6 parcI'-
las próximas (HOGST:\D 1967, FROCHOT 1971 lI, EYBERT 197.3) Y para 
nuestros resultados de la;, parcelas A y B, se obtuvo el promedio de ellas. Los 
resultados se pres(:ntan gráficamente en la Fi¡...rura 2~. 
Con:;iderando por el momento únicalllente las zonas europea,;, \ <ll'ios PUIl-
tos interesantes mereeen atención. La fonna de las gráficas varía rep:ularmente 
con arreglo a la situación geográfica y de acuerdo con una com ponente latitu-
dinal, independientemente del tipo de hábitat implicado (eL eorrdación signi-
ficativa entre Borgoña y Bretaña, robledal y pinar, resjJectivamentp). Deildc 
Noruega hasta nuestra área de estudio, el perfil anual de la densidad experi-
menta importantes cambios, que se centran sobre todo en la progresiva disqli-
nución que sufre la importancia del máximo otoñal, acompañada de un fuerte 
incremento en la significación del máximo primaveral. El perfil mostrado por 
nuestra zona de estudio, con su único máximo apreciable en primavera, cons-
tituye el extremo opuesto al de Noruega, cuyo único máximo se sitúa en ato-
llO. Las dos zonas francesas ocupan posiciones daramente int(~nnedias. 
Los coeficientes de correlación empleados como medida de similaridad son 
sensibles en nuestro caso no sólo a la forma de las gráficas en sí, sino tambi~n 
a un posible desfase existente entre las mismas, como más tarde podremos 
comprobar cuando consideremos la zona senegalesa. 0<0 obstante, en las com-
paraciones entre zonas europeas esta última componente parece no jugar nin-
gún papel, ya que resalta la sincronía existente entrt' las distintas áreas, rd1e-
jan do rs sólo la similitud en cuanto a la forma de las gráfica!;.. 
La similaridad de nuestros encinares con las restantes zonas europeas au-
menta regularmente de norte a sur (Fig. 22), siendo III Ínima con el área no-
ruega, intennedia con los pinares de Bretaña y máxima con los robledales de 
Borgoña, más próximos geográficamente. No obstallte, ninguna de estas corre-
laciones alcanza la significación estadística, al contrario de la!? efectuadas en-
tre los pares contiguos de las restantes zonas europeas, las cuales resultan sig-
nificativas. 
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Figura 23.- Comparación de los perfiles de densidad total en Senegal (MOREL y MO-
REL 1974) Y nuestra área de estudio. A: Espectro de correlación, obtenido calculando 
sucesivos valores de 's empleando desfases crecientes entre las dos zonas. La flecha señala 
el desfase que proporciona un valor máximo de 'r Las líneas de trazos marcan los niveles 
de significación estadística para n = 12 ( *: p <'0,05; **: p <0,01). B: Representación 
conjunta de los perfiles de abundancia en Senegal y nuestra área de estudio. Los ejes ho-
rizontales (tiempo en meses) y las gráficas mismas han sido desfasados en cuatro meses. 
Se han rayado los períodos de lluvia en ambas zonas; los datos de Senegal de acuerdo con 
BILLE et al (1972) y MOREL y MOREL (1974). La época de lluvias en nuestra área de 
estudio refleja las condiciones particulares en 1975, caracterizado por una extremada se-
quía otoñal 
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Pasemos ahora a considerar las relaciones con la sabana senegalesa. Dicha 
zona guarda ciertas semejanzas con nuestros encinares, fundamentalmente de 
tipo climático. En ambas áreas existe a lo largo del año una estación lluviosa 
bien definida, que en Senegal tiene lugar principalmente de julio a noviembre 
(BILLE et al. 1972) Y en nuestra región se produce normalmente de octubre a 
mayo, si bien durante el año de estudio estuvo restringida al período diciem-
bre-mayo. La concentración de precipitación origina en ambas regiones una 
estación seca, cuya significación se ve tal vez amplificada en nuestra zona por 
la coincidencia con el período estival. Esta base climatológica similar trae con-
sigo otros aspectos comunes, como por ejemplo el predominio casi exclusivo 
en el estrato herbáceo de las formas anuales. Aunque la forma de las gráficas 
correspondientes a ambas áreas parece a primera vista poco similar, la correla-
ción entre ellas está próxima a la significación estadística y es de signo negati-
vo, sugiriendo esto último un posible desfase entre ambas figuras. Esta posibi-
lidad ha sido explorada mediante el cálculo sucesivo de coeficientes de corre-
lación entre ambas zonas con desfases crecientes, elaborando un espectro de 
correlación en el cual se representan los valores de rs en función del desfase 
entre curvas con el cual fueron calculados (Fig. 23 A). 
El espectro de correlación, cuya asimetría es reflejo a su vez de la asunetrÍa 
de los dos ciclos que comparamos, demuestra que efectivamente existe un 
desfase entre ambas zonas en la evolución de la densidad, eliminado el cual la 
correlación entre ambas se toma positiva y alcanza la significación (O ,05 > p 
~ 0,01). El desfase que proporciona un r
A 
máximo es el correspondiente a 
cuatro meses de adelanto en Senegal respecto a nuestra área de estudio (Fig. 
23 A). Representando juntas las gráficas de las dos áreas, pero con un desfase 
mutuo de cuatro meses, la coincidencia entre ambas llega a ser realmente no-
table (Fíg. 23 B). Sin embargo, lo que en verdad resulta sorprendente es la es-
trecha coincidencia de las estaciones de llu-via en las dos regiones cuando di-
chos períodos se representan en el mismo sistema anterior. Ello sugiere que es 
precisamente el desfase entre las épocas lluviosas el responsable del desfase en-
tre los perfiles de abundancia. Como consecuencia inmediata de este hecho 
podríamos indicar que en ambas regiones la estación de lluvias parece ser el 
principal elemento dentro del ciclo anual en' cuanto a su influencia sobre el 
desarrollo temporal de la abundancia de Passeriformes. Indirectamente, esto 
indica la poca importancia que las temperaturas parecen tener por sí solas en 
la conformación del ciclo en las dos áreas comparadas, ya que la época de llu-
vias se sitúa en un caso en la fase fría del ciclo anual (mediterráneo) y en el 
otro durante el período cálido (Senegal). Por el contrario, la influencia de las 
precipitaciones sobre la avifauna del área senegalesa ha sido hien documenta-
da por MORELy MOREL (1974). 
Durante la época de lluvias la densidad total se mantiene hastante constan-
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te, para aumentar considerablemente hacia el final de las mismas y alcanzar el 
máximo absoluto anual. Finalizadas aquéllas, a medida que se acentúa la se-
quía la abundancia total decrece en ambas regiones, aunque de modo más 
continuado en Senegal, cuya estación seca es de mayor duración. El aumento 
de densidad que se registra en nuestra zona poco antes del comienzo de las 
lluvias está relacionado con la llegada de migrantes otoñales e invemantes y 
será discutido en detalle más adelante. Baste por ahora señalar que durante el 
año de estudio las lluvias llegaron anormalmente tarde en nuestra zona y que 
durante años "normales" el significativo aumento de densidad registrado en 
septiembre coincidiría precisamente con las primeras precipitaciones después 
del largo período de sequía. Evidentemente, los migrantes otoñales e inver-
nantes realizan sus largos desplazamientos con arreglo a una cronología que ha 
de estar programada evolutivamente respecto a las situaciones predominantes 
y difícilmente podrían alterar su comportamiento en función de situaciones 
anormales y poco predecibles como la registrada durante el otoño de 1975. 
Nos queda por comentar ahora las relaciones entre el área senegalesa y los 
robledales de Borgoña, que en la Fig. 22 aparecen significativa y negativamen-
te correlacionados (ra = - 0,733). Un espectro de correlación similar al de la 
Fig. 23 A fué elaborad" para ambas zonas con objeto de investigar la magni-
tud del desfase necesario para optimizar el r
8 
mutuo. El valor máximo de r
8 
se 
obtiene para un desfase de cinco ~eses (r = + 0,476, p > 0,05), no alcan-
zándose la significación estadística para niJgún re > O. . 
Ello parece demostrar que en las dos regiones operan distintos factores 80-
bre la regulación temporal del perfil de abundancia. FROCHOT (1971 b) indi-
ca que la precipitación, más O menos constante a lo largo del afio, no juega 
ningún papel en su área de estudio, aunque sí la temperatura. Representando 
las gráficas de Senegal y Borgofla con cinco meses de desfase, la época de llu-
vias de la sabana viene a coincidir aproximadamente con la fase de temperatu-
ras más elevadas de Borgoña y ambas gráficas siguen una evolución bastante 
parecida, si bien existen algunas discrepancias importantes. 
Para terminar y a título de resumen del presente apartado, queremos desta-
car que el perfil anual de la densidad total constituye un elemento caracterís-
tico de las comunidades de Passeriformes y su análisis comparativo es un me-
dio eficaz de extraer importante información aCerca de los factores que con-
forman la evolución temporal de la comunidad. La similaridad encontrada en-
tre nuestros encinares y la sabana senegalesa, aparte de .su eventual carácter 
anecdótico, revela que en climas abiertamente estacionales la estación lluviosa 
parece ser de primordial importancia en el desarrollo temporal de la densidad, 
independientemente de otros importantes factores como la composición taxo-
nómica de la comunidad, su situación geográfica o incluso la época en que las 
lluvias se produzcan, elementos todos ellos que difieren entre nuestra área y la 
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senegalesa. La comparación entre la sabana y los robledales de Borgofta parece 
sugerir que estación lluviosa y temperaturas favorables son equivalentes en 
ambas zonas y condicionan el desarrollo ulterior de la densidad total. Esta-
ción seca y período frío serían en consecuencia las fases desfavorables en las 
dos áreas. 
2. Contribución de distinta& categor{as de Pa&seriformes a la abundancia total. 
En el anterior apartado hemos estudiado los aspectos globales de la evolu-
ción temporal de la densidad total, sin entrar a considerar la identidad taxo-
nómica de los individuos integrantes de la comunidad ni su posición ecológi-
ca. A continuación analizaremos la contribución a la densidad total por parte 
de las distintas categorías de Passerifonnes consideradas y los cambios estacio-
nales experimentados por la misma. Hemos elegido dos tipos de categorías, re-
lacionadas respectivamente con el status migratorio de las especies y con su 
posición trófica. 
En cuanto al status migratorio, las especies se clasificaron simplemente en 
"constantes" (nueve o más meses de pennanencia en el área de estudio) y 
"temporales" (las restantes), de acuerdo con los datos reflejados en las Tablas 
8 y 9. Las categorías tróficas que hemos empleado, bastante generales, se ba-
san en las usadas por LEIN (1972, p. 137) Y son las siguientes: 
1. Cr>mwnidores de invertebrados. 
la. En el suelo o sus inmediaciones. 
lb. En troncos, ramas y hojas. 
lc. En el aire. 
2. Consumidores de frutos. 
3. Consumidores de semillas. 
Estas categorías son suficientes para incluir a la totalidad de las especies de 
Passeriformes registradas en A y B. Los papeles tróficos anteriores podrían: ser 
subdivididos en clases más restringidas, pero creemos que son adecuados para 
el análisis general que pretendemos. La categoría 2 (frugívoros) se limita en 
nuestra zona de estudio-a las diversas especies que durante otoño e invierno 
consumen los frutos de Q. i'ex (bellota), ya que dentro de los límites de las 
parcelas no existen otras plantas cuyos frUtos sean consumidos por los Passeri-
fonnes, a excepción quizás de algunos escasos piés aislados de Daphne gnidi-
um enB. 
La asignación de las distintas especies a las categorías tróficas anteriores se 
basó exclusivamente en la información reunida por nosotros durante el perío-
do de estudio en las parcelas A y B y en los datos de alimentación obtenidos 
en otras zonas de Andalucía occidental. Los efectivos de las especies con régi-
men alimenticio mixto fueron asignados proporcÍonalmente a las categorías 
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correspondientes. Las especies con régimen alimenticio estacionahnente cam-
biante fueron incluidas en distintas categorías según la época del año. 
a) Especies constantes y temporales, importancia numérica relativa. 
La Tabla 13 resume los datos referentes a la contribución numérica de las 
especies constantes y temporales en las comunidades estudiadas y en la Figura 
24 se presenta gráficamente la evolución temporal media de las proporciones 
relativas entre ambas categorías. 
TABLA 13.- Contribución a la densidad total, expresada en individuos/lO Ha., por par-
te de las especies "constantes" (C) y "temporales" (T) en las parcelas A y B. Las dos co-
lumnas de la derecha expresan el promedio de ambas. x, valores medi~s de 03 y 04.1976. 
Parcela A Parcela B Promedio 
M e s 
e T e T % e '7. T 
03 55,9 11,2 83,3 16,7 
04 62,9 15,6 39,3 10,6 79,6 20,4 
05 48,4 12,4 31,0 2t 9 64,8 35,2 
06 46,4 13,9 32,0 9,1 77,3 22,7 
07 36,1 6,3 85,1 14,9 
08 14,2 4,6 14,5 4,7 75,7 24,3 
09 32,2 7,2 17,1 12,6 71,4 28,6 
10 27,2 16,1 24,0 6,7 69,2 30,8 
11 28,7 14,8 21,0 11,3 65,5 34,5 
12 22,1 9,3 28,6 10,6 71,8 28,2 
01 29,0 8,4 28,0 6,8 78,9 21,1 
02 29,1 4,6 25,3 4,7 85,3 14,7 
03 46 5x , 11 9x , 25,1 5,3 77 t2 22,8 
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En cuanto a números absolutos, la densidad de individuos pertenecientes a 
especies de régimen constante sigue una evolución que es en todo similar a la 
que vimos para el conjunto de la comunidad (Fig. 20), por lo que no vamos a 
discutirla aquí nuevamente. Señalemos sin embargo que, en promedio, la den-
sidad de especies constantes es tres veces superior a la de las especies tempora-
les, estando constituida la comunidad durante todo el ciclo anual por una am-
plia mayoría de individuos pertenecientes a especies de régimen constante. 
El hecho de que a lo largo del año se produzcan apreciables cambios de 
densidad entre las especies constantes (Tabla 13) requiere algunos comenta-
rios, ya que estas variaciones demuestran claramente la existencia de migracio-
nes, siquiera sean locales, en las que participan estas especies. Entre todos los 
cambios estacionales, es especialmente llamativo el gran descenso de abundan-
cia que se produce en la fase central del verano, el cual parece estar relaciona-
do con un generalizado abandono de los encinares de estudio. Ya señalábamos 
arriba la posibilidad de que detenninadas especies lleven a cabo desplazamien-
tos de corto alcance durante ciertas épocas, sobre todo en verano, aunque la 
evidencia en favor de esto es limitada y de naturaleza indirecta. 
La proximidad de bebederos accesibles parece ser un factor muy importan-
te en la distribución horizontal de muchos pájaros del encinar durante el vera-
no. A diferencia de los granívoros, que acostumbran a recorrer distancias im-
portantes hasta sus bebederos, las especies de régimen insectívoro (páridos, 
Trepador y Agateador sobre todo) acceden nonnalmente a aquellos desde dis-
tancias medias a cortas, generalmente menores de un kilómetro, como lo de-
muestran nuestras observaciones de aves marcadas; ello implica que si los 
aguaderos escasean o están irregulannente repartidos a lo largo de un área geo-
gráfica amplia, su distribución afectará a la de aquellas especies que dependen 
de ellos para su subsistencia. A este respecto podemos aportar abundantes ob-
servaciones estivales de individuos pertenecientes a algunas especies constan-
tes realizadas en un radio de varios kilómetros alrededor de nuestras parcelas 
de estudio; estos fueron registrados en lugares poco usuales, caracterizados en 
general por tratarse de enclaves en los que la disponibilidad inmediata de agua 
y/o una cobertura vegetal abundante proporcionaban un ambiente favorable 
en la adversidad de la sequía veraniega. El matorral de galería que acompaña a 
los cursos de agua temporales, así como las zonas próximas a manantiales, 
abrevaderos artificiales o pilas para el ganado, albergan durante el período 
más adverso del verano densidades apreciables de Parus spp., Sitta y Certhia. 
Esta última fué observada en repetidas ocasiones trepando por taludes rocosos 
en zonas umbrías y frescas, así como también en paredes de casas derruidas 
localizadas en enclaves sombreados, comportamiento ciertamente poco usual 
en esta especie. Todo esto, junto con la disminución de densidad en el enci-
nar, parece sugerir un efectivo desplazamiento de algunas poblaciones en res-
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pue ta a la disponibilidades de agua. Situa 'iones. imilares han sido scñaladaB 
por 1 REL J( >JlfL (1 62) para las aves de la tlabana senegalesa, donde la 
di tribudón d' los p zas o harcas en la época seca es de importancia capital 
f:n la wstribución y abundancia de aquéllas. ERVENTY (1971) destaca 
igualrn nt el ignHi aelo que la distribución de los punto de agua en las zo-
nas árjdas tiene para las av , 
La densidad 311 oluta de especies temporales muestra dos máximos estacio-
nales bien marcados a lo largo del ci lo anual, uno correspondiente a los me-
ses primaverales (03-06) y otro durante otoño y primera parte del invierno. 
Estos dos máximos aprecian iguahnente si consideramos la proporción rela-
tiva de especies temporales, expresada como porcentaje de la densidad total 
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Figura 24.- Cambios estacionales en la importancia relativa (respecto a número de indi-
viduos) de las especies constantes (rayado) y temporales (punteado) en las comunidades 
estudiadas. La figura presenta el promedio para las parcelas A y B (Tabla 13). La situa-
ción media anual se presenta en la columna del extremo derecho. 
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A la aparición del máximo primaveral contribuyen conjuntamente los mi-
grantes en paso (p. ej. S. borin, S. atricapilla) y las especies niJificantes que 
únicamente utilizan el hábitat durante esta época (S. serillus, C. carduelis, M. 
striata, etc.), sean o no migradores. Durante el máximo de otoño-invierno des-
taca sobre todo la importante significación de tres especies invernan tes, Ph. 
collybita. E. rubecula y R. ignicapillus, cuya presencia continuada caracteriza 
los meses de otoño e invierno del encinar (Tablas 8 y 9). 
En líneas generales y resumiendo la información contenida en la Tabla 13 
y Fig. 24, podemos señalar que en las comunidades estudiadas las especies de 
presencia constante constituyen el núcleo numéricamente dominante (aprox. 
75% del total) a lo largo de todo el ciclo anual, mientras que las especies tem-
porales se limitan a cubrir el 25% restante con variable uniformidad. Aunque 
la evolución temporal de la abundancia de estas últimas especies presenta dos 
máximos relativos, las comunidades no están nunca dominadas por especies 
temporales y en ningún mes la significación de las especies constantes es infe-
rior, en promedio, a 64% . 
Este hecho contrasta vivamente con los datos referidos a otras zonas euro-
peas, tanto en hábitats boscosos del norte y centro del continente (HOGS-
TAD 1967, FROCHOT 1971 h, EYBERT 1973) como en una garriga del sur 
de Francia (BLONDEL 1961 c). En todas estas zonas se produce durante el 
ciclo anual de la comunidad una fase bien marcada, en primavera y/o verano, 
en la cual su composición se halla numéricamente dominada por las especies 
de presencia temporal. Como hemos visto, este hecho no llega a producirse en 
ningún momento en los encinares que hemos estudiado, cuya similitud con la 
sabana senegalesa vuelve nuevamente a ponerse de manifiesto al comprobar 
que en dicho hábitat africano las especies temporales no suponen tampoco en 
ningún momento del ciclo anual el grupo mayoritario de individuos en el seno 
de la comunidad (MOREL y MOREL 1972, 1974). 
b) La significación primaveral de los migrantes lejanos. Variaciones a esca-
la continental. 
MACARTHUR (1959) llevó a cabo un análisis a escala continental de los 
cambios geográficos que sufre la proporción de migrantes neotropicales en las 
comunidades nidificantes de América del Norte. Dicho autor concluye que las 
condiciones de los distintos tipos de hábitats, en lo referente al grado de fluc-
tuación estacional de los mismos, explican las variaciones observadas. La pro-
porción de migrantes lejanos es más elevada en hábitats sometidos a fuertes 
fluctuaciones, mientras que es muy reducida o nula en aquellos cuyas condi-
ciones ecológicas se ven poco alteradas a lo largo del año. La situación geográ-
fica por sí sola no parece influir sobre la importancia relativa de los migrantes. 
La escasa proporción que suponen las especies temporales nidificantes en 
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nuestras comunidades de estudio, dentro de la cual los migrantes tropicales 
significan una parte aún más reuucida, así como el contraste que hemos seña-
lado respecto a otras zonas europeas, hacen interesantt' dectuar un análisis 
similar al de l\'I!\CARTI-IUR (1959) para el continente europeo. A diferencia 
de este autor hemos considerado únicamente Passeriformes y no se han teni-
do en cuenta las diferencias entre hábitats en cuanto a su posible grado de al-
teración o degradación. Creemos sin embargo que los resultados no han sufri-
do por ello alteraciones de importancia. 
Con apart'¡üe independencia del tipo de hábitat de que se trate, existe una 
clara tendenl'ia latitudinal en el porcentaje de individuos nidifican tes migrado-
res, produciéndose una paulatina disminución en sentido norte-sur desde el 
área escandinava (valores máximos) hasta la Península Ibérica (valores míni-
mos) (Fig. :25). Esta variación, se produce dl~ un modo continuo)' progresivo , 
sin discontinuidades a]Jarentes. De acuerdo con esto. la escasa significaciún 
que las especies tem]Jurales nidificantrs presentan en nuestra ár¡;a de r,sturlio 
,se incluye dentro del contexto de un r ... nómt'no gt'neral a escala l'ontiJwntal 
t:n \'irtud del cual y por su situación geográfica, nuestros encinares e1t' estudio 
constituyen un extremo de variación donde parece alcanzarse 11n nivel míni-
mo o cercano a él. 
La situación existente en el continente europl'O contrasta en parte con la 
expuesta por MACARTHUR (1959) para :'-iorteamérica. La fuerte componen-
te geográfica t¡ue hemos encontrado en Europa falta o es poco dara en a(luc! 
continente: esta discrepancia debe venir condicionada muy probaLlemente 
por las cliferencias existentes entre ambo!; 1'11 cuanto a la zonación latitudinal 
de los ecosistemas, motivada esencialmf'nte por una difrl'f:ntf' comlJinación de 
los fenómf'nos climáticos y la distribución de las ma~as d(~ Lit'rra fimll' y su rt'-
lieve. 
Dejando apartt' I~sta aparente discn~paJ1cia, un punto importante es común 
a ambos continentes y esta coincidencia a tan elt'\'ada escala geográfica nos 
hace pensar en la consistencia de la rt'alidad l¡Ue rt'fleja. El porcf'lüajf' di' mi-
gran tes tropicales en las comunidades nidificantt~s es tanto más elevado cuan-
to más intensa sea la fluctuación estat;.ional experimentada ]Jor el hábitat a lo 
largo del ciclo anual. En el continente europeo, la magnitud de esta fluctua-
ción parece derivarse de la posición geográfica f'n el gradiente latitudinal, 
mientras que en Nortcamérica depende básicamente de la naturalt'za del hábi-
tat, con independencia de su posición geográfica. Lo importante es sin embar-
go destacar yue en los dos continentes parcct'n actual los mismos mecanismos 
reguladores. 
El porcentaje de migrantf's lejanos dependt> no sólo de la densidad de estos, 
sino también de la abundancia de las restantes especies que componen la co-
munidad. Si para simplificar suponemos que esta última la integran únicamen-
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Figura 25.- Porcentaje de individuos pertenecientes a especies migradoras transaharianas 
en 42 comunidade8 europeas de Pasaeriformes nidificantes. Se incluyen comunidades de 
habitats herbáceos, matorral, bosques caducifolioB y de coníferas, tanto en llanuras como 
en montafias. A la izquierda, distribuciones de frecuencia8 de dichos porcentajes en cua-
tro franjas latitudinales mostrando la progresiva disminución que experimenta la impor-
tancia de 108 migrante81ejanos al avanzar hacia el sur del continente. Los triángul08 seña-
lan las medianas de las distribuciones. Las -comunidades se distribuyen a lo largo de No-
ruega (HOGSTAD 1968. LIEN et al. 1974, R(/>V 1975), Finlandia (JARVINEN y SAM-
MALISTO 1976), Polonia (MRUGASIEWICZ 1974), Inglaterra (YAPP 1962, WILLIAM-
SON 1974, WILLIAMSON y WILLIAMSON 1973 Checoslovaquia (TURCEK 1956), 
Suiza (ZOLLINGER 1976), Francia (THlOLLAY 1968, LE LOUARN 1968, 1974, 
BLONDEL 1969 b, CONSTANT et al . 1973) Y España (PURROY 1972,1974 b, GAR-
CIA y PURROY 1973 y presente estudio). 
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Figura 26.- Un modelo gráfico sencillo para explicar las diferencias en porcentaje prima-
veral de individuos de migración lejana (PPM) entre comunidades sometidas a distinto 
grado de fluctuación ambiental. Las suposiciones simplificadoras en las cuales se basa es-
tán descritas en el texto. P (t) es una función que describe la evolución anual de alguna 
variable que refleje la capacidad límite del medio (productividad, disponibilidad de ali-
mento, etc.). El área rayada representa la fracción de P (t) que es utilizada por el conjun-
to de especies de permanencia constante. La utilización correspondiente a los migrantes 
de estancia primaveral viene representada por la superficie punteada. D y d, valores máxi-
mo y mínimo respectivamente de P (t) a lo largo del ciclo anual. De acuerdo con el mo-
delo, PPM (individuos migrantes/total individuos, o bien, biomasa migrantesfbiomasa to-
tal) ha de ser proporcional a (1.0/0). A, B Y e muestran los efectos causados sobre PPM 
por variaciones en D, d y ambas combinadas, respectivamente. El caso representado en e 
es tan sólo uno simple entre muchos posibles de variación conjunta de D y d. La propor-
ción primaveral de migrantes depende a la vez del nivel mínimo invernal de recursos (d), 
nivel máximo primaveral (D) y el cociente entre ambos (dIO), lo cual en conjunto se tra-
duce cn una dependencia de la estacionalidad ambiental. 
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te especies constantes Y' migran tes que se le añaden durante la época primave-
ral, la relación que hemos descrito entre fluctuación ambiental y proporción 
de migrantes lejanos puede explicarse, al menos en parte, mediante un sencillo 
modelo gráfico (Fig. 26). Para ello hemos supuesto: a) la época de nidifica-
ción corresponde a la fase anual de máxima productividad (LACK 1968, PE-
RRINS 1970); b) los efectivos numéricos de las especies residentes o constan-
tes están regulados, siquiera parciahnente, por las condiciones adversas inver-
nales (LACK 1966, FRETWELL 1972, SLAGSVOLD 1975); c) a lo largo del 
tiempo, la comunidad tiende a organizarse de modo que en cada momento los 
recursos sean utilizados óptimamente (MACARTHUR 1970). 
De acuerdo con dicho modelo simple, el porcentaje primaveral de indivi-
duos migradores (PPM) depende a la vez del grado de estacionalidad, expresa-
do como la diferencia entre máximo y mínimo (D-d) y del nivel mínimo de 
productividad invernal (d). Expresado sintéticamente, PPM ha de ser directa-
mente proporcional a (l-d/D); según esto, PPM aumenta al aumentar D (Fig. 
26A) y/o al disminuir d (Fig. 26B). Una tercera posibilidad es la variación 
conjunta de D y d, cuyas consecuencias han de depender de sus proporciones 
relativas. Si suponemos que la forma de P(t) se mantiene aproximadamente 
constante e imaginamos un conjunto de curvas p¡(t) tal como el representado 
en Fig. 26C, se producirán también cambios en PPM aun cuando el grado ab-
soluto de estacionalidad (D-d) se mantenga constante. 
A primera vista, no resulta obvio que las predicciones del modelo coinci-
dan con los hechos observados, es decir, que el gradiente latitudinal observado 
en PPM a lo largo de Europa occidental sea resultado de variaciones en 
(1-<l/D). Para estudiar esto, consideremos los hábitats europeos sometidos a 
clima templado sin influencia continental. En ellos el factor físico estacional-
mente limitante es la temperatura, ya que la precipitación se distribuye con 
apreciable regularidad a lo largo del ciclo anual (KOPPEN 1923). Como no 
- -
disponemos de los necesarios datos de productividad d y D podemos suponer 
que, al menos groseramente, estos valores son proporcionales en cada localidad 
a la temperatura media del mes más frío (Tm) y más cálido (TM) respectiva-
mente, y utilizar estas últimas como una medida de los extremos de oscilación 
anual equivalente a d y D. Es un hecho bien conocido que (TM-Tm) aumenta 
con la latitud, altitud y continentalidad (KOPPEN 1923, JANSA 1969). Con-
siderando sólo la latitud y recordando que el grado de estacionalidad (D-d) 
era un término que afectaba directamente a PPM, lo anterior coincide cualita-
tivamente con las tendencias reveladas por la Figura 25 y las predicciones del 
modelo. 
En téminos cuantitativos, un claro paralelismo entre la evolución latitudi-
nal de PPM y (1-T IT M) se observa tambi~n en la Figura 27. La recta de re-
., m , 
greslOn que describe la variación latitudinal de (l-Tm/TM) es paralela a la ob-
1I J. C¡\ lt!.U:,v!A \l T L m :IWFI{,\ 
[1' llld a p :ll'a lo" \' " I \) r '~ ul :;\ '1 ado:, dr PP\I ~ los reSIHC livo 'or lJ i~ ntf' , Uf' t 'O -
l'I'I'l'lI'iú n IIl' difi 're n ,. i~rllifj 'ali\'ulllell l(' (Tahla 14), Aunqu e esto no dClI1u ' -
ln l di ' Il Ia IlC ' r :l 1IJll\'oca llu e PP.\l c~::. l é l ' ndil' io ll aJ o 1.)( r (l -Tm/'l M) o, lo lllll ' 
1',. l''1ui\'all ' lltf' , la ~" tac ionalit.lad dt' l medio sí afwrtil iuencia sustancial n 
r .. \ l' del modelo pr0l'ue lo )' lI¡Ó ' rl.' qlh' la varial' ión grográfi '3 en el por 'en-
tUJl' "runav 'nd el ' mi¡:.,rrant c8 es cxpli 'a la ' 11 grall part por la taci naliclnd 
lid 111 Jiu . La e lal' ioJlalidaJ a tuaría ohr PPM d' un modo illuire to, limi -
l,,"d la ahundan ' ia d ' la spe ie onstantcs a lrHV ' dI'! las condiciones ad-
veran iU 'v'rrnal , (ti) , . directo, a lrav ~ de la magnitud d llmí imo primave-
ral (O) , 
TABLA 14. - Parámetros obtenidos en la correlación y regresión de la latitud (variable 
independient e) frente a PPM y (1·T m /T M )(variables dependientes). No existen diferencias 
signifirativas entre lo~ respe ctivos coeficientes de correlación (r) , y la pendiente de la rec· 
ta de regresión csla misma en los dos casos . xxx : p < 0,001: n.s .: no signifi cativa. 
VARIABLES r Recta regresi6n N 
a b 
------- -------------------------------------------------------
IMM/ lAT lTUD KlOt 0,799 -0, Sol 0,0132 42 
mol (l-T
m
/TMVLATITUD 0,762 -0,394 0,0195 36 
____________ .. __ OE'- __________________ ______ _________________ -__ 
Diferencia 0,398 F ... 0,008 
p 0,309,n.s. p» o, 75,n. s. 
En e t upuesto es int r sallt observar cómo la estaeionalidad d nu s-
tr05 ncmar d e tudio centrada sobre todo en la disponibilidad hídrica, no 
parece a tuar 'omo tal estacionalidad sobr la proporción primaveral de m.i-
grantes, qu en nuestro caso sitúa entr las más bajas d Eur pa occidental. 
Esto sulri r (p.Le es la stacionalidad t érmjca la que realm nt actúa en última 
instancia sohre el p re nta.ie d migrant s, 
c) Composición trófica de la comunidad y su evolución temporal. 
La 'ontribución relativa de ada grupo lr.ó ll 'o a la ti l1 ' idaJ total (número 
de individu o ) y su volu ' ión anual se presentan n la TaLla 15 y Pig, 28. La 
Jo pare · la el estullo mucstran una estrecha similitud en cuanto a la impor-
tan 'ia rclaliva el ada grup tr ' íi o y su evolución tacional, 
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Figura 27.- Variación latitudinal de (l-Tm/TM) y PPM en Europa occidental. Los valo-
res de PPM corresponden a las comunidades representadas en la Fig. 25 . Los datos climá-
ticos son de 36 estaciones costeras del oeste europeo sometidas a clima templado yesco-
gidas entre las de KOPPEN (1923). Se representan las rectas de regresión obtenidas para 
ambos conjuntos de puntos, así como las medias móviles para intervalos de SO de latitud 
(triángulos y líneas de trazo y punto). La evolución geográfica de las dos variables repre-
sentadas no difiere estadísticamente (Tabla 14), sugiriendo que PPM está regulado del 
modo que proponemos en la Fig. 26. 
A lo largo de todo el ciclo anual resulta bien patente la importancia numé-
rica dominante que ejercen los insectívoros, los cuales constituyen en prome-
dio alrededor del 75% de la densidad total. Dentro de este grupo destaca la 
importancia de las especies que toman su alimento de la vegetación (tronco, 
ramas, hojas, grupo lb), siendo el grupo de mayor significación individual 
dentro de la comunidad. Los insectívoros que capturan sus presas en el suelo 
(grupo la) le siguen en importancia; el grupo lc, comedores de insectos toma-
dos en el aire, presenta escasa significación global en el conjunto del ciclo 
anual. Los consumidores de materia vegetal (frutos y semillas, grupos 2 y 3) 
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Figura 28.- Evolución anual experimentada por la composición trófica de las comunidades estudiadas (media de 
A y B). La contribución de cada grupo trófico se expresa como porcentaje respecto a la densidad total (número 
de individuos). Los grupos 1-3 se encuentran descritos en el texto. La columna de la derecha (X) refleja la situa-
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ellos a nivel anual el grupo de los granívoros. Nuestras comunidades de estu-
dio están por tanto integradas principalmente por una amplísima mayoría de 
consumidores secundarios (predadores), siendo los consumidores primarios 
sólo una pequeña fracción del total. 
En cuanto a los cambios estacionales de importancia relativa mostrados 
por los anteriores grupos, varias tendencias importantes se deducen de la Fig. 
28. La contribución relativa de los insectívoros es máxima durante los meses 
estivales, alcanzándose durante septiembre una dominancia casi exclusiva de 
este grupo. Dentro de ellos, el grupo le nunca llega a tener una importancia 
destacada, siendo sin embargo una importante peculiaridad el estar restringi-
do al período 05-09. El grupo la mantiene su importancia a lo largo de todo el 
afio, aunque puede apreciarse una ligera disminución después del final de la 
primavera; el apreciable paso otoñal de Petirrojos (E. robecula) durante octu-
bre es responsable del máximo que la experimenta durante esas fechas. En 
cuanto a lb, su contribución relativa es prácticamente uniforme a lo largo del 
año, aunque sufre un pequeño incremento durante los meses de verano. Los 
granÍvoros alcanzan su máxima importancia relativa en la primavera, quedan-
do escasamente representados en la comunidad durante el resto del ciclo 
anual. 
Por último, el grupo de consumidores de frutos hace su aparición a lo largo 
del otoño e invierno, llegando a mostrar una apreciable importancia dentro 
del conjunto. Este período coincide con la maduración y caída de la bellota, 
único fruto disponible para este grupo trófico en el hábitat estudiado. Hemos 
de recordar aquí que nuestro período de estudio estuvo caracterizado por una 
cosecha de bellota muy pobre, por lo que quizás en años más productivos la 
explotación de este recurso por los pájaros obedezca a una cronología e im-
portancia algo diferentes de las observadas. 
Las especies que participan del consumo de bellotas son numerosas y per-
tenecen de modo habitual a varios grupos tróficos (la, lb, 3); aunque con va-
riable intensidad, todas ellas aprovechan el recurso alimenticio temporal que 
la bellota proporciona, aun cuando su dieta consista durante el resto del año, 
e incluso simultáneamente, de otros elementos. Este es el caso por ejemplo de 
S. europaea, 1'. merula, F. coelebs y las tres especies de Paros. La aparición 
temporal de la bellota tiene para las comunidades del encinar estudiado un 
importante significado ecológico, derivado de su abundancia y del ",h!ado nú-
mero de especies implicadas en su consumo. 
Diversidad específica y abundancia relativa de las especies 
Para finalizar la exposición de resultados del presente capítulo vamos a 




T AS LA 15.- Participación de los distintos grupos tróficos (1-3, descritos cn el texto) en la composición de las 
comunidades A y B Y sus cambios estacionales. La importancia de cada grupo se halla expresada en forma de por-
centajes con respecto a la densidad men~ual total (número de individuos). (*): las cifras en esta columna referidas 
a la parcela A son la media de 03 y 04. X: media anual. 
03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 01 02 03<*) X 
-------_._--- ------------------------------------------,--._----------------_._--. . ~ ' . ---- n 
>-la 9,6 16,9 13,8 21,4 25,9 15,4 6,8 32,0 9,0 8,0 9,4 13,4 13,7 15,0 ::o 
t""' 
lb 64,3 60,3 50,S 54,'9 52,4 78,2 79,5 62,6 71,9 57,3 48,7 53,7 56,1 60,8 O (f", 
A D le 0, o, 4,4 4,5 2,1 1,1 8,4 +. o, 0, o, o, + 1,6 s: >-
2 5,2 2,4 + 2,5 3,5 28,0 35,8 20,5 2,2 7,7 :2 0,0 0,0 0,0 0,0 ¡;:; 
3 20,9 20,4 31,2 19,2 19,6 5,3 5,3 2,9 15,6 6,7 6,1 12,5 28,0 14,9 t""' 
----.-----~.---'--;.-----~---- .------7'------- ---.----.----------:--- ----- -- -------- - :::z: 
tTJ 
la 16,0 23,0 14,4 25,0 8,1 25,1 12,1 4,8 10,3 13,3 13,8 15,1 ::o ::o 
49,9 45,3 51,6 68,0 66,4 50,2 60,2 45,7 58,3 30,6 52,7 tTJ lb 53,7 ::o 
>-
B 11 le 0,0 0,3 2,4 5,2 20,S 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 2,6 
2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 3,3 33~1 28,1 28,4 4,3 3,3 9,1 
3 30,3 27,1 37,5 18,2 3.4 5,2 4,6 6,9 12,6 24,0 52,3 20,2 
.. '!._-----------------------------------------------------------------_._----_.----------
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con elementos cualitativos (número e identidad de las especies integrantes) y 
cuantitativos (abundancia relativa de las especies) de las mismas. El interés de 
medidas como la diversidad específica o la equitabilidad reside por una parte 
en su capacidad descriptiva y por otra en la inmediata relación que a partir de 
ellas puede establecerse con aspectos estructurales de la comunidad gracias al 
extendido uso que de ellas se ha hecho en la literatura ecológica de los últi-
mos años. Aunque las medidas de la diversidad específica y parámetros asocia-
dos han suscitado numerosas controversias por parte de distintos autores 
(HURLBERT 1971, PEET 1974, 1975, entre otros) y la verdadera implica-
ción de tales conceptos en relación con la teoría ecológica está lejos de ser cla-
ra en la actualidad (d. MA Y 1975), su capacidad descriptiva y sus relaciones 
con aspectos estructurales de las comunidades son aceptadas generalmente 
(MACARTHUR 1972, PIELOU 1975). En el presente apartado haremos uso 
de estas posibilidades descriptivas y analizaremos la diversidad de nuestras co-
munidades empleando el enfoque y la metodología que ha sido habitual du-
rante los últimos años, aunque no intentaremos detalladas consideraciones 
teóricas derivadas de las mismas. 
Recientemente, PEET (1975) ha revelado serias inconsistencias en todos 
los Índices relativos de diversidad y MAY (1975) ha demostrado ampliamente 
el carácter trivial de muchos aspectos intrigantes y casi m íticos contenidos en 
la voluminosa literatura sobre diversidad aparecida en el último decenio, los 
cuales han resultado ser simples propiedades matemáticas de la distribución 
lognormal, seguida habitualmente por las abundancias relativas de conjuntos 
de especies coexistentes (PRESTON 1948). MA Y (1975) pone también en du-
da el valor de los Índices de diversidad convencionales como parámetros re-
presentativos de las distribuciones de abundancias relativas. Todo ello nos 
obliga a limitar en extensión y profundidad nuestras consideraciones sobre di-
versidad a la vez que sugiere ciertas reservas acerca de los parámetros emplea-
dos. 
El número de especies que integran cualquier comunidad y el grado de de-
sigualdad en sus respectivas abundancias son las dos componentes que, com-
binadas, dan lugar al concepto de diversidad. Una comunidad es tanto más di-
versa cuanto más especies contiene y la abundancia de éstas es más equitativa. 
Esta doble información se ve englobada en la conocida expresión de Shannon 
(LLOYD y GHELARDI 1964, TRAMER 1969), H =-- ~ Pi 1ge Pi' que ya 
describimos en el anterior capítulo y ha sido la empleada para los cálculos de 
diversidad específica en el presente apartado. Sus ventajas e inconvenientes, 
así como los casos en que su aplicación es aconsejable, han sido ampliamente 
tratados por PIELOU (1966 a y b, pero ver MAY 1975). Siguiendo la sugeren-
cia hecha por MA Y (1975), fué calculado también un Índice inverso de diver-
TABLA 16.- Valores de la diversidad específica y parámetros relacionados, en las dos parcelas de estudio. S. nú· 
mero de especies. ID, Índice de dominancia (MACNAUGHTON y WOLF 1970). H, diversidad específica (expre· 
sión de Shannon, base e). J, equitabilidad ("evenness", PIELOU 1969). X, valor medio anual. Hg, diversidad glo· 
bal calculada para una única muestra resultante de combinar todas las densidades mensuales. C""): en la parcela A, 
las cifras representadas en esta fila son valores medios de 03 y 04.1976. 
M E S --------------~------------------- -------------_!!_-------------
r--------------- _ s ________ ID-______ -H-____ .....l ___ ___ OOs'-___ lD _____ -li _______ ...I ____ 
03 18 64,1 1,88 0,65 
04 18 48,0 2,22 0,77 13 43,1 2,25 0,88 
05 20 52,1 2,21 0,74 18 61,4 1,93 0,67 
06 19 34,7 2,39 0,81 18 42,6 2,32 0,80 
07 16 34,7 2,31 0,83 
08 18 43,6 2,22 0,77 15 35,4 2,29 0,84 
09 17 53,4 2,02 0,71 21 41,8 2,41 0,79 
10 15 58,2 1,89 0,70 18 50,8 2,04 0,71 
11 14 57,S 1,98 0,75 15 54,5 1,96 0,72 
12 13 57,3 1,97 0,77 12 59,4 1,78 0,72 
01 13 65,2 1,69 0,66 15 62,6 1,84 0,68 
02 13 57,6 1,89 0,74 18 62,7 1,94 0,67 
______ aJ-L!"l-__ Z ____ ~2.J ____ .z..U _ __O.l~ _ 
_1.6 ____ !t3.o.. __ 4.1.6 ____ Q.ZS ___ . 
-------g----------t!2d.-g,<--2..!!6 0, 74 j __ 16.L_2h2 _____ ~.L2L ____ 2.LZ2 ___ _ 
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sidad o "índice de dominancia" (ID) empleando la expresión de MCNAUGH-
TON y WOLF (1970): 
en la que Dt = densidad de todas las especies combinadas y DI, D2 = densi-
dades de las dos especies más abundantes. 
1.- Cambios mensuales en diversidad y dominancia. 
Para cada parcela, de estudio fueron obtenidos los valores mensuales de H e 
ID empleando los datos de densidad contenidos en las Tablas 8 y 9. Los resul-
tados se presentan en la Tabla 16 y se muestran gráficamente en la Figura 29. 
La diversidad específica de las comunidades de Passeriformes experimenta 
una marcada fluctuación a lo largo del año, con un máximo situado, aproxi-
madamente, durante los meses estivales y un mínimo al comienzo del invier-
no. La variación es bastante regular y se desarrolla paralelamente en las dos 
parcelas estudiadas (re = 0,668, p < 0,05, n = ll). Podemos destacar asÍ-
mismo la estrechísima coincidencia existente entre A y B en cuanto al valor 
medio anual de todos los parámetros relacionados con la diversidad (Tabla 
16). 
La dominancia (ID) sigue como cabría esperar un curso opuesto a la diver-
sidad, con la cual se halla relacionada negativamente (re = - 0,982, 
P < 0,001, n = ll, en A y B respectivamente). De ello resulta una apreciable 
simetría entre las gráficas de H e ID (Fig. 29), correspondiendo los máximos 
de diversidad a mínimos de dominancia, y viceversa. Los valores absolutos de 
ID nos muestran que, excepto durante el período 06-09, las comunidades es-
tudiadas se hallan sometidas a una fuerte dominancia por parte de las especies 
más abundantes, existiendo un notable desequilibrio entre los efectivos numé-
ricos de las distintas especies. El valor medio anual de ID (52,2 Y 51,2 en A y 
B, Tabla 16) indica que la situación media es tal que las dos especies más 
abundantes representan algo más de la mitad de los individuos presentes de 
todas las especies combinadas. 
Las especies que por su elevada densidad son responsables de este desequi-
librio son P. caeruleus y F. coelebs, la última únicamente durante la época pri-
maveral. Todas las especies restantes suelen mantenerse dentro de límites de 
densidad bastante discretos. Este hecho, aparte de ser expresado numérica-
mente por las cifras expuestas en las tablas antes citadas, es una llamativa rea-
lidad que se aprecia sin dificultad en el campo, donde se traduce en una mo-
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Figura 29.- Evolución anual de la diversidad específica (H) y la dominancia (ID) en las 
comunidades de Passeriformes de las parcelas A y B. Los puntos seiíalados con un asteris-
co (parcela A) representan valores medios de 03 y 04.1976. 
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La fonna de las curvas resultantes de representar en una escala logarítmica 
la abundancia relativa de las especies integrantes de una comunidad, ordena-
das de la más abundante hasta la más escasa ("curvas de importancia'), se ha 
utilizado habitualmente para estudiar el tipo de distribución matemática se-
guido por las abundancias relativas de las especies y las líneas generales del re-
parto de recursos en el seno de esa comunidad. WHITTAKER (1970, 1972) 
discute ampliamente el significado de los diversos perfiles que tales curvas 
pueden adoptar y MA Y (1975), en su exhaustivo estudio teórico sobre los pa-
trones de abundancia y diversidad, no parece oponer ninguna crítica al signifi-
cado otorgado a dichos perfiles. 
En la Figura 30 representamos las doce curvas de importancia mensuales 
para la parcela A. Por su gran similitud en todos los aspectos hemos omitido 
las de la parcela B. En conjunto y aunque hay algunos cambios mensuales, 
puede apreciarse que predominan las curvas de elevada pendiente, casi rectilí-
neas, reveladoras de la gran dominancia que ya hemos señalado anteriormen-
te. Durante algunos meses el perfil se vuelve de pendiente algo más suave, pe-
ro siempre existe una fuerte tendencia a la verticalidad; tanto las especies más 
abundantes de la comunidad como las más raras lo son en exceso. 
Es evidente que las curvas no obedecen a una distribución de MacArthur o 
"broken-stick" (MACARTHUR 1957), la cual originaría perfiles mucho me-
nos verticales, reflejo de un menor desequilibrio entre las especies más raras y 
las más abundantes (ver curvas en WHITTAKER 1970 y MAY 1975). Nues-
tras curvas se hallan más bien en una posición intermedia entre las correspon-
dientes a una distribución lognormal y una serie geométrica, estando más cer-
ca de una u otra según los meses, pero conservando siempre ciertas compo-
nentes de ambas. 
La proximidad de nuestras curvas de importancia a una serie geométrica re-
velan una situación relativamente simple en la cual la abundancia relativa de 
las especies está controlada por un único factor (WHITT AKER 1970, MA Y 
1975). No obstante, BU tendencia hacia la distribución lognormal indica una 
cierta heterogeneidad en el conjunto de las especies tratadas. Situaciones muy 
similares a la nuestra han sido descritas por HOGSTAD (1975) para un grupo 
de comunidades nidificantes escandinavas en bosques caducifolios boreales, 
sometidas a una fuerte dominancia y en las cuales la tendencia general es ha-
cia curvas muy rectilíneas y pendientes, características de series geométricas. 
Dicho autor explica este hecho por lo riguroso y adverso del medio y su po-
breza en especies. En nuestro caso, lo simple del hábitat puede ser una causa 
de la tendencia a la serie geométrica, pero su proximidad a la distribución log-
normal nos refleja un cierto grado de heterogeneidad en las características 
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SECUENCIA DE ESPECIES 
Figura 30.- Curvas mensuales de importancia relativa (en porcentaje) para la comunidad de Passeriformes de la 
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En todas las ocasiones que se ha hecho uso de los perfiles de abundancia 
relativa como modo de investigar características estructurales de comunida-
des, se ha hecho aplicando el método a situaciones momentáneas o estables y 
ningún autor se ha planteado el problema de considerar una comunidad en fa-
ses sucesivas de su evolución estacional. Si distintos meses ofrecen curvas de 
importancia con formas diferentes, ¿qué interpretación cabe dar a estos cam-
bios temporales en la distribución de las abundancias específicas relativas? En 
nuestro caso particular, todas las curvas mensuales obedecen a las mismas ca-
racterísticas esenciales, a pesar de algunos cambios que tienen lugar en el nú-
mero e importancia relativa de las especies más escasas. 
La estructura puramente física del hábitat ha de. imponer unos límites 
efectivos a las posibilidades de utilización del espacio y condicionar de algún 
modo las abundaneÍas relativas de las distintas especies, en el probable supues-
to que cada especie utilice el hábitat de un modo característico y posea unas 
peculiaridades ecológicas propias. De este modo, cabe esperar que una vez fi-
jadas las características estructurales de un hábitat y suponiendo que éstas no 
varían sustancialmente a lo largo del año, se halla también efectivamente limi-
tada la gama de posibles curvas de importancia que distintas comunidades 
temporales pueden producir explotando ese hábitat invariable. Tiende a apo-
yar esta idea el hecho de que por nuestras comunidades de estudio trasiegan al 
cabo del año un elevado número de especies temporales, con muy dispares ca-
racterísticas ecológicas y que configuran comunidades cualitativamente muy 
distintas, pero ello no afecta de modo sustancial al perfil de las curvas de im-
portancia. Esto no debe suceder probablemente en comunidades asentadas en 
hábitats que sufran una elevada estacionalidad a lo largo del año, ya que en es-
te caso la estructura física del hábitat, vista por las aves, debe experimentar 
importantes alteraciones. Más adelante comprobaremos que esta última supo-
sición es correcta, ya que comunidades situadas en el norte de Europa y some-
tidas a una fuerte estacionalidad climática que se traduce en una simplifica-
ción temporal del hábitat durante los períodos adversos, experimentan gran-
des cambios anuales en sus valores de dominancia (Fig. 32). Presumiblemente 
estos cambios han de ir acompañados de alteraciones importantes en los perfi-
les de sus curvas de importancia relativa. 
La componente temporal (intermensual) de la diversidad totdl anual (Hg) 
fué calculada por el mismo método empleado en el capítulo dedicado a los in-
sectos y haciendo uso de las propiedades aditivas de H que allí señalamos. La 
magnitud de dicha componente es poco elevada y prácticamente idéntica en 
ambas parcelas (17.4 y 17.7% en A y B, respectivamente, Tabla 16). Este re-
sultado puede parecer inesperado a. primera vista, sobre todo teniendo en 
cuenta el intenso reemplazamiento específico que se produce a lo largo del 
afio y que señalamos anterionnente (Fig. 16). Sin embargo, las numerosas es-
126 CARLOS MANUEL HERRERA 
pccies de presencia temporal, responsables de este elevado reemplazamiento 
cualitativo, no alcanzan en ningún caso densidades importantes, estando do-
minada Jluméricamente la comunidad por las especies de presencia constante 
(Fig. 24). La identidad, número y proporciones relativas de éstas sufren pocas 
variaciones de un mes a otro, así como su ¡;ignificación total dentro del con-
junlo, por lo I[Uf' . I propor ioncs relativas dentro de la distribución anual de 
almlldancias SOIl rnu . parecidas a las suc ivas situaciones mensuales. Este bc-
h , unido a la nscasa influencia quc las especies de baja densidad tienen sobr 
01 Índice el diversidad utilizado expli HO la d ' bit contriLución que la compo-
nente temporal hace a la diversidad anual. La escasa significación de la com-
ponente temporal de la diversidad, justamente la mitad de la hallada para las 
comunidades de insect~s, nos indica que la conformación temporal de ambas 
comunidades obedece a factores diferentes y se lleva a cabo mediante meca-
ni~mos distintos. 
2.-- Estudio comparativo y relación con otras zonas continentales. 
Dos aspectos diferentes van a s r tratados en este apartado, dedicado a ana-
lizar la posición relativa el nuestras c.omunidades en función de sus valores de 
diversidad y parámetro a ociados. Por una parte, e tudiaremos la relación 
qu guarda con otras comuTÚdades en cuanto a los valores absolutos de diver-
sidad y dominancia durant la ép ca de nidificación. Por otra analizaremos 
comparativamcnt la evolución estu ional seguida por dichos parámetro. Esta 
dicotomía no oLcdcc a razones más poderosas que las derivadas de las dispo-
nibilidades reales de material bibliográfico de comparación, las cuales son re-
sultado del enfoque restringido que los estudios de diversidad han seguido 
hasta la fecha. Toda la voluminosa literatura que analiza de mil maneras los 
problemas de la diversidad en comunidades de aves se centra exclusivamente 
en la época de nidificación. 
Dllrant> la época dt; lIidificación la diversidad específica es una variable 
qu e depend fuertem nte el la omplejidad estructural del hábitat en su di-
Ul , 1 ióu v rtical. Cuanto mayor es la iliversidad en la estratificación vertical 
del háLitat, mayor es a su vez la diversidad específica de la comunidad de 
aves. Aunqu recientemente algunos autorcs han encontrado situaciones en 
las ualcs esta r lación parece no cumplirse con exactitud (CAROTIIERS et 
al 1974, WILLSON 1974, TOMOFF 1974), existe abundante evidencia que 
demuestra su validez en un gran número de hábitats de Europa, América y 
Australia (MAC RTHOR y MACARTU R 1961, MACARTHUR 1964, MA-
ARTH lJR 1 al. 1966 RECHER 1969, KARR Y R TH 1971 BLONDEL el 
al. 1973). Por la altura de sus árboles (aprox. 5-10 metros) y el tipo de strati-
fi ación ('scncialm ote Licstratificado), l háLital que hemos estudiad s si-
túa n una posi i ' nintermedja entre los uosques caducifolios plnriestratifica-
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dos y las zonas de matorral con estrato únieo. Cabe también p.sp ... rar por t <1n · 
to, teniendo en cuenta la relación señalada arriha, una posición illlITIllt'lli" "11 -
tre ambos tipos de hábitat en cuanto a la diversidad específica de ,,11 ¡j~lf,III1I¡i 
durante la época de nidificación. 
Con objeto de situar de modo general nuestras comunidades. rpc:ogt'IIII).- "11 
la Tahla 17 los valores medios de diversidad (H), equitabilidad (J) y núIIIIT •• 
de especies (S) registrados durante el período de nidificación en distinta,; t al. '-
gorías de hábitats americanos (TRAMER 1969). Dichos valores reflejan ('(J-
munidades completas de aves, no sólo Passeriformes, por lo que no SOIl estri('-
tamente comparables a los nuestros. No obstante, el efecto de dicha diferen-
cia debe ser apreciable sobre todo en los valores de S y J, ya que las espt'cief' 
poco abundantes (no Passeriformes) afectan poco a la magnitud de H. Con 
esta salvedad, podemos afirmar que en cuanto al número de especies nirlifi-
cantes, las parcelas A y B se sitúan al nivel que cabría esperar según la estru( ~ ­
tura vertical de su vegetación, es decir, entre el matorral y los bosques caduci-
folios típicos. Sus valores de diversidad y equitabilidad son sin embargo muy 
inferiores a los esperados de acuerdo con la ordenación de hábitat s expuesta 
(fabla 17). 
TABLA 17.- Resúmen de los valores medios de la diversidad específica (H), equitabili-
dad O) y número de especies (S) de las comunidades de aves nidificantes t'n nu t'stras d08 
parcelas de estudio y en distintos habitats americanos dispuestos en orden de crerientf> 
complejidad estructural (TRAMER 1969). Las cüras correspondientes a A y B son los \'a-
lores medios para 03, 04 y 05. N, tamaño de la muestra para cada tipo de habitat. (1 ), tI'-
rrenos montañosos. (2), llanuras fluviales. Las cifras originales de diversidad de TRAMER 
(op , cit.) han sido transformadas para obtener valores de H en base e comparables a los 
nuestros. 
Habitat N J s 
Marismas ........... 15 1,24 0,72 6,3 
Praderas ....... , ... 38 1,34 5,7 
Matorral ............... 26 2,18 14,1 B 
Coníferas ......... 51 2,45 17,4 
A 
Caducifolios (1) 00 62 2,65 0,88 20,9 
Mixtos ............ 30 2,72 0,89 21 ,9 
Caducifolios (2) 00 18 2,82 0,90 24,2 
parcela A •••••••• 2,11 0,73 18,2 
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Recordando aquí que la medida de diversidad engloba información sobre 
la riqueza específica (S) y la equitabilidad (1), puede sugerirse que si nuestra 
área de estudio posee menos diversidad de la que correspondería para el nú-
mero de especies que coexisten en ella, esto es debido a que la segunda com-
ponente (J) contribuye a la diversidad menos de lo esperado. Esto equivale a 
afirmar que para el número de especies nidificantes que las componen, nues-
tras comunidades presentan una dominancia excesiva. A continuación pasa-
mos a explorar en mayor detalle esta posibilidad. 
Dejemos ahora a un lado la diversidad como parámetro descriptivo único y 
consideremos por separado SUB dos componentes, riqueza específica (S) y una 
medida inversa de equitabilidad, la dominancia (ID). Empleamos ID en lugar 
de J con la intención de eliminar las posibles inconsistencias derivadas del uso 
de este último Índice (PEET 1975). ID presenta además mayor facilidad para el 
cálculo a la hora de reunir datos procedentes de fuentes heterogéneas. Aparte 
de esto, usar uno u otro índice no parece tener demasiada transcendencia a la 
vista de la fuerte correlación existente entre ambas medidas demostrada arri-
ba. En la Figura 31 representamos los valores de ID y S para 53 comunidades 
nidificantes de Passeriformes en diversos hábitats europeos, distribuidos por 
una amplia zona geográfica latitudinal. A efectos prácticos, los háhitats fue-
ron clasificados en tres grandes grupos, en función de su complejidad estruc-
tural (bosques caducifolioB o mixtos; coníferas y herbáceos-matorral). 
Los valores de dominancia muestran una clara trayectoria descendente al 
aumentar el número de especies de Passeriformes que integran la comunidad 
(Fig. 31). Esta variación es muy consistente en la muestra estudiada. En per-
fecto acuerdo con las predicciones teóricas (MA Y 1975, Fig. 9, p. 10 1), la 
disminución de ID no es lineal, sino que tiende a alcanzar un nivel mínimo a 
partir del cual los sucesivos incrementos en el número de especies no afectan 
prácticamente a la magnitud de ID. El Índice de dominancia, d, usado por di-
cho ~utor, aunque ligeramente distinto, es esencialmente comparable a nues-
tro ID. 
La Figura 31 muestra también la ordenación sucesiva seguida por los tres 
grupos de hábitats a lo largo de la curva ID (S). A medida que se incrementa 
la complejidad estructural, aumenta el número de especies coexistentes y dis-
minuye la dominancia. 
Frente a todo el conjunto de comunidades nidificantes europeas, cuya rela-
ción ID-S obedece a una tendencia de variación única a pesar de lo heterogé-
neo de su origen geográfico, nuestras comunidades nidificantes A y B ocupan 
una posición netamente diferenciada. Para el número de especies que las inte-
gran, sus valores de ID son anormalmente elevados en relación con las restan-
tes comunidades representadas en la Fig. 31. Si consideramos A y B no sólo 
durante el período de nidificación sino en todo su campo de variación anual 
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sobre el plano ID-S, esta fuerte dominancia, característica frente al resto de 
las comunidades, sigue siendo igualmente observable. 
Con respecto al número de especies nidificantes, A y B ocupan la zona in-
ferior del campo de variación de los hábitats forestales, muy por debajo de los 
bosques caducifolios. Como ya vimos anteriormente (Fig. 21), esta posición 
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Figura 31.- Distribución de 53 comunidades emopeas de Passeriformes nidificantes en el 
plano definido por ID (dominancia) y S (número de especies coexistentes). Los dobles 
cuadrados representan comunidades de praderas y matorral, los triángulos bosques de co-
níferas y los círculos vacíos bosques caducifolios y mixtos. Las medias de 03, 04 Y 05 en 
nuestras parcelas de estudio se representan por las letras correspondientes y las situaciones 
mensuales de las mismas se expresan mediante pequeños círculos negros. La línea cerrada 
de puntos define el campo de variación anual de las comunidades A y B en el plano ID-S. 
La línea discontinua de trazo y punto une las medias móviles de ID para distintos inter-
valos de S (puntos negros gruesos). Las comunidades europeas representadas se distribu-
yen a lo largo de Suecia, Noruega, Finlandia, Polonia, Suiza, Francia y España (HOGS-
TAD 1968, LELOUARN 1968, THIOLLAY 1968, BLONDEL 1969 e, FROCHOT 1971 
n, PURROY 1972, CONSTANT et al. 1973, MRUGASIEWICZ 1974, WILLlAMSON 
1974, Rq>V 1975,JARVINEN y SAMMALISTO 1976, MYRBERGET et al 1976, ULFS-
TRAND 1976, ZOLLlNGER 1976). 
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En las pocas comunidades europeas para las que hemos dispuesto de infor-
mación apropiada, la dominancia y el número de especies sufren cambios de 
variable importancia a lo largo del año. En la Fig. 32 se comparan las posicio-
nes invernal y primaveral sobre el plano ID-S de dos comunidades de Passeri-
formes e~andinavas y cuatro francesas. Para conseguir mayor claridad hemos 
prescindido de t¿dos los valores mensuales y comparado únicamente las situa-
ciones extremas medias que se producen en cada hábitat a lo largo del ciclo 
anual. La distancia entre dichos puntos, medida sobre el plano ID-S, nos da 
una idea de la intensidad de fluctuación anual de estos dos parámetros en ca-
da comunidad. 
Un aspecto interesante que surge de la Fig. 32 es que los puntos correspon-
dientes a la época invernal siguen cumpliendo aparentemente la misma rela-
ción ID-S que durante la primavera, distribuyéndose sobre la misma región del 
plano. Se altera sin embargo su posición relativa respecto a la zona de éste que 
le correspondería de acuerdo con su tipo de hábitat, ya que en condiciones in-
vernales los parámetros ID y S de una comunidad dada son inferiores a los ob-
tenidos durante la primavera y se parecen más a los de un hábitat más simple 
en la época de nidificación. Esto se traduce en un general desplazamiento ha-
cia la izquierda de todos los puntos, mediante el cual la situación invernal de 
las comunidades forestales se al'roxima a la posición primaveral de las comu-
nidades de vegetación monoestratificada. 
Podría afirmarse, estableciendo un fácil paralelismo, que el empobreci-
miento invernal de especies l'arece equil'arable al producido por una simplifi-
cación estructural del hábitat. Esto se imagina fácilmente en el caso de los 
bosques caducifolios (pérdida invernal de las hojas) y los de coníferas norte-
ños (persistente recubrimiento del suelo y la vegetación por la nieve), los cua-
les sufren durante el invierno una evidente simplificación del hábitat en cuan-
to a sus posibilidades de utilización por las aves. Cuatro de las seis comunida-
des representadas (; n la Fig. 32 (trayectorias oblicuas u horizontales) pertene-
cen a las categorías anteriores y las dos restantes, bosques de pinos en Bretaña 
sin aparente simplificación invernal, muestran precisamente una trayectoria 
vertical que revela apreciable constancia en el número de especies. Nuestras 
parcelas A y B se asemejan más a estas últimas y presentan escasa variación 
entre los extremos primavcral e invernal. 
Si tomamos la longitud del segmento que une las posiciones primaveral e 
invernal como una medida de fluctuación anual de las comunidades, puede 
apreciarse en la Fig. 32 un claro gradiente latitudinal en dicha magnitud. La 
mayor oscilación tiene lugar en las dos comunidades noruegas, disminuyendo 
en las cuatro francesas y siendo mínima en nuestras dos parcelas de estudio. 
Si recordamos afluí lo que vimos al estudiar la evolución geográfica del por-
centaje primaveral de migrantes, podremos comprobar que este último pará-
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metro y la intensidad de fluctuación de la comunidad media sobre el plano 
ID-S siguen la misma tendencia de variación en Europa occidental. Las comu-
nidades situadas más al norte están compuestas en primave¡;a de una elevada 
proporción de migrantes y experimentan una intensa fluctuación anual. Am-
bas variables disminuyen hacia el sur, de modo que nuestras comunidades de 
estudio, extremo de variación en el gradiente latitudinal, presentan a la vez un 
bajo porcentaje primaveral de migrantes y sufren los cambios anuales más pe-
queños en el plano ID-S. 
100 
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Figura 32.- Variación anual de la dominancia (ID) y pi número de especies coexistentes 
en seis comunidades europeas de Passeriformes y nuestras parcelas A y B. Los símbolos 
vacíos (origen de las flechas) representan la situación media durante la época de nidifica-
ción; los correspondientes símbolos llenos (extremo de las flechas) expresan la media in-
vernal (12, 01, 02). Las tres superficies poligonales rayadas o punteadas son el campo de 
variación de los valores primaverales en cada uno de los tres grupos de habitats considera-
dos (Fig. 31). Las comunidades representadas corresponden a habitats forestales en No-
ruega (HOGSTAD 1967) (triángulo y cuadrado más extremos) y Francia (FROCHOT 
1971 b, EYBERT 1973). 
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Estos paralelismoR tienden a consolidar los resultados anteriores y a carac-
terizar con más propiedad los gradientes geográficos que indudablemente exis-
ten en la organización de las comunidades europeas de Passerifonnes y que 
hasta ahora han permanecido absolutamente inexplorados. A pesar de que al-
gunos intentos de análisis a un nivel geográfico muy amplio han demostrado 
interesantes tendencias latitudinales en algunas comunidades (HERRERA 
1974 b, HERRERA e HIRALDO 1976), este tipo de estudios sintéticos no ha 
gozado de mucha difusión en nuestro continente. Muchos de los resultados 
que hemos ido presentando en este capítulo sugieren la existencia de una cla-
ra gradación norte-sur en detenninados aspectos de las comunidades europeas 
de Passerifonnes y revelan la naturaleza de extremo que por su situación geo-
gráfica tienen nuestrás zonas de estudio. El estudio de las respuestas de comu-
nidades ante gradientes de variables ambientales a diversas escalas espaciales ha 
aportado mucho a la teoría ecológica actual (ver WHITTAKER 1970, Cap. 3), 
por lo que serían de desear análisis globales de la abundante bibliografía exis-
tente sobre comunidades europeas de aves, dilucidando los gradientes conti-
nentales existentes para comprender mejor los mecanismos subyacentes en su 
configuración. 
Resumen 
Varios puntos han quedado suficientemente documentados a lo largo del 
capítulo anterior y son los que resumimos brevemente en este apartado. Algu-
nos de ellos se refieren estrictamente a las características locales y particulares 
de las comunidades estudiadas, mientras que otros adquieren sentido dentro 
de un contexto geográfico más general y están relacionados con caracterÍsti-
cas de las comunidades de estudio que difieren de las que ocupan otras regio-
nes o tipos de hábitat. Para comprender más exactamente los fenómenos loca-
les hemos creído necesario comparar nuestros resultados con los de otras re-
giones y así se ha hecho repetidamente a lo largo de la exposición anterior. 
A nivel puramente local, ha quedado demostrada la existencia de conti-
nuos cambios en el seno de la comunidad a lo largo del año que afectan a la 
identidad de las especies presentes, abundancia global y diversidad específica. 
Una consecuencia de ello es que la estructura trófica experimenta apreciables 
cambios estacionales, si bien se mantiene continuamente un fuerte predomi-
nio numérico de los insectívoros (consumidores secundarios). Cualitativamen-
te, la comunidad se compone de un reducido grupo de especies de pennanen-
cia constante al cual se superpone en todo momento una fracción de especies 
temporales cuya identidad taxonómica sufre continuos e intensos cambios 
mensuales. Numéricamente, la comunidad está siempre dominada sin embar-
go por individuos de las especies constantes, los cuales constituyen alrededor 
del 75% del total. 
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El ciclo anual es internamente heterogéneo respecto a la intensidad de las 
transiciones cualitativas y existen tres fases bien definidas en cuanto a la com-
posición de las comunidades; éstas corresponden, aproximadamente, a otoño-
invierno, primavera y verano. La máxima inestabilidad tiene lugar durante el 
verano, mientras que la fase más estable es indudablemente otoño-primavera, 
correspondiente al período de lluvias y que también muestra apreciable cons-
tancia en los valores de densidad total. La estabilidad durante la época lluvio-
sa es compartida también por las comunidades que habitan la sabana senega-
lesa y fué igualmente demostrada en un capítulo anterior para las comunida-
des de insectos tral1lpeadas durante nuestro estudio. La similitud del perfil 
anual de la densidad entre nuestras comunidades y la senegalesa estudiada por 
MOREL y MOREL (1974) nos habla de la importancia del período de lluvias 
como aparente elemento sincronizador en la evolución anual de la abundan-
cia. 
En cuanto a las relaciones con otras comunidades, las que hemos estudiado 
ofrecen interesantes peculiaridades que les confieren una marcada individuali-
dad, así como también aspectos comunes que pueden servirnos para comple-
tar líneas de variación en el continente europeo que hasta ahora han permane-
cido mal definidas por falta de información en los hábitats mediterráneos. 
Con respecto a la densidad total de Passeriformes nidificantes, los encinares 
estudiados superan a las comunidades de matorral, pero son inferiores a todos 
los demás tipos de bosques europeos (coníferas, caducifolios y mixtos). Esta 
posición intermedia está probablemente relacionada con las características es-
tructurales también intermedias que ofrece la vegetación. La diversidad espe-
cífica durante el período primaveral es baja para el número de especies que 
coexisten, siendo responsable de este efecto la elevada dominancia que ejer-
cen sobre el conjunto unas pocas especies abundantes. Esta es una caracterís-
tica que distingue especialmente a nuestras comunidades de estudio frente al 
resto de las europeas de hábitats forestales. 
Respecto a otras comunidades europeas de Passeriformes nidificantes, los 
encinares estudiados albergan una proporción muy pequeña de migrado res 
transaharianos. Ello puede explicarse dentro de una tendencia latitudinal a es-
cala continental que conduce desde los elevados valores del porcentaje prima-
veral de migrantes en las comunidades boreales hasta las exiguas proporciones 
de las comunidades mediterráneas. A la vista de la información reunida, pare-
ce admisible pensar que dicha tendencia latitudinal, de la que nuestra área de 
estudio constituye un extremo de variación, está motivada por cambios geo-
gráficos asociados con la estacionalidad del ciclo anual. 
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LA COMUNIDAD DE PASSERIFORMES. 11. EMPLEO ESTRUC-
TURAL DEL ESPACIO 
Introducción 
Como ha podido ser demostrado anterionnente, existen notables cambios 
cualitativos y cuantitativos en las comunidades estudiadas a lo largo del ciclo 
anual, alterándose apreciablemente su composición de unas épocas del año a 
otras. Aunque existe un pequeño grupo de especies cuya presencia es penna-
nente, el conjunto de especies coexistentes en un momento detenninado se 
completa siempre por un cierto número de especies de presencia temporal que 
se superponen espacialmente a las primeras. Desde un punto de vista teórico 
este fenómeno plantea interesantes problemas, ya que cabe suponer que los 
cambios cualitativos en composición han de guardar una cierta relación con 
cambios estructurales en el seno de la comunidad. Si estos cambios no se pro-
ducen la alternativa sería igualmente interesante, ya que ello supondría hallar 
una evidencia en favor de la existencia de mecanismos de homeostasis inhe-
rentes a la comunidad y capaces de regular las relaciones interespecíficas bajo 
distintas circunstancias ambientales. Por otra parte, la escasa persistencia cua-
litativa y cuantitativa no es exclusiva de nuestra área de estudio, ya que está 
ampliamente documentada para muchas otras comunidades de aves en latitu-
des templadas (p. ej. ANDERSSON 1972, HOLMES y STURGES 1973, 
EYBERT 1973), por lo que nuestros resultados se podrían incluir dentro del 
contexto de un fenómeno generalizado y de amplia presentación geográfica. 
Numerosos estudios de campo han demostrado la existencia de reajustes es-
tructurales en comurúdades de vertebrados y muchos de estos han recibido in-
cluso una nomenclatura específica (ver p. ej. MACARTHUR et al. 1972, DIA-
MOND 1970, TERBORGH y FAABORG 1973, YEATON y CODY 1974). 
En dichos estudios generalmente se comparan comunidades separadas geográ-
ficamente (usualmente islas y tierra finne) que muestran diferente composi-
ción específica, manteniéndose fijo el factor temporal. En el presente trabajo 
mantenemos constante el espacio y efectuamos comparaciones usando el 
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tiempo como variable. Sin mbargo, nuestra escala temporal es de un orden 
muy inferior a la implicada en los estudios mencionados arriba, en los cuales 
se analizan resultados volutivos que son el xtremo final de procesos muy 
largos a nivel de comunidad. 
Nuestro enfoque se enfrenta con fenómenos d dimensión temporal exi-
gua, pero cruciales en la modelación constante de las comunidaues, si nd tI 
gran interés para comprender mejor los factores que regulan las relaciones de 
coexistencia. Los posibles m carusmos homeostáticos que actuen a llivelint r-
mensual deben ser tenidos como un nivel de int gración inferior dentro dIos 
procesos temporales de mayor importancia global en la perptuación dr po-
blaciones y comunidades, aunque no por ello de menor significación, ya <tu 
el tiempo es una variable eminentemente continua y la existencia de una I :~PC ­
cíe a lo largo de siglos es tan sólo el fruto de su persistencia continua a I largo 
de semanas o meses. 
A pesar de su indudable transcendencia, sólo unos pocos estudios recicntes 
han analizado la evolución temporal de las relaciones interespecíiicas n co-
munidades completas o iracciones de ellas. CROME (1975) analiza lo am-
bios estacionales en la intensidad de superposición alimenticia xperimentadas 
en el seno de Wl grupo de palomas frugívoras de Australia. M' eL y 
(1976) y MESERVE (1976) siguen la evolución anual de las relaciones inte-
respecíficas en selección de hábitat en comunidades de micromamíferos. Por 
último, ULFSTRAND (1976) estudia las diferencias de utilización del hábitat 
entre verano e invierno en una comllnidad escandinava de Passerifonnes. La 
escasa información que estos pocos trabajos han podido aportar sugiere que el 
estudio estructural de las comunidades a lo largo del tiempo puede propor-
cionar interesante infonnación acerca de los factores y procesos que operan 
en la confonnación de las comunidades de vertebrados. 
Métodos 
1.- Generalidades. 
En una primera aproximación al problema, el método que hemos seguido 
para estudiar estructuralmente las comunidades de Passeriformes se ha basado 
principalmente en el análisis ,de la utilización de las distintas partes del hábitat 
por cada una de las especies y su variación a lo largo del ciclo anual. 
Tal como se explicó detalladamente en el apartado correspondiente a me-
todología, se contabilizó el tiempo en segundos que cada especie pasaba bus-
cando alimento en cada una de las zonas estructurales en que fué dividido el 
hábitat. Aunque la medida del tiempo como una aproximación a la intensidad 
de utilización muestra ciertos puntos susceptibles de crítica, este procedi-
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miento parece ser el más asequible y el que proporciona al observador mayo-
res posibilidades de obtener datos en cierta cantidad durante períodos de 
tiempo cortos. En los últimos años ha sido empleado por diversos autores en 
estudios de Índole similar al nuestro y sus resultados pueden considerarse que 
reflejan adecuadamente la realidad (MACARTHUR 1958). 
Dada la imposibilidad material de conseguir suficiente cantidad de datos en 
períodos más cortos, la unidad de tiempo que hemos considerado ha sido el 
mes calendario, analizando para cada uno de ellos el empleo del hábitat por 
las distintas especies. Las posibles variaciones intramensuales deben haber sido 
suficientemente compensadas al combinar para cada mes los datos obtenidos 
en las dos visitas mensuales, las cuales estuvieron adecuadamente espaciadas. 
En cada mes y para cada parcela de estudio (A y B) se realizaron tres análi-
sis diferentes de la utilización espacial del hábitat Por las especies coexisten-
tes: 
- Empleo del hábitat en su dimenaión vertical. 
- Empleo del hábitat considerando éste subdividido en zonas estructura-
les (descritas en el apartado dedicado a métodos). 
- Empleo del hábitat englobando la doble información anterior y estu-
diando la utilización de zonas estructurales y altura sobre el suelo, am-
bas combinadas. 
En cada análisis se obtuvo la amplitud de utilización de cada especie referi-
da a los recursos espaciales considerados en cada caso, así como los valores de 
superposición o solapamiento entre todos los pares de especies coexistentes. 
El conjunto de especies estudiadas para cada mes es inferior al total de es-
pecies efectivamente registradas durante ese mes, ya que las especies de esca-
sa densidad no proporcionaron suficiente cantidad de datos para ser incluidas 
en el análisis. En la Tabla 18 resumimos para las dos parcelas los porcentajes 
que suponen las fracciones estudiadas frente a la comunidad total. Puede 
apreciarse que en número de individuos se cubre en promedio el 94 y 86% del 
total en A y B respectivamente. En número de especies la pToporción es infe-
rior (68 y 61 %). Las especies ignoradas en cada mes presentan por tanto una 
importancia muy escasa dentro de la comunidad en cuanto a sus efectivos, 80-
bre todo en A, por lo que creemos que el hecho de no considerarlas no ha de 
desvirtuar mucho los resultados. Por otra parte y por la misma distribuoión re-
lativa de las abundancias específicas, al estudiar cualquier comunidad hemos 
siempre de encontrar un cierto número de especies poco abundantes para las 
que no será posible conseguir información suficiente; ésta se lograría median-
te un aumento en la intensidad de muestreo, pero ello serviría además para 
hacer aparecer nuevas especies, también poco abundantes como las primeras y 
hasta entonces ignoradas (PRESTON 1948). 
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2.- Amplitud y solapación. 
Los conceptos de "amplitud" y "solapación" se refieren casi invariable-
mente al concepto asociado de nicho ecológico y se hallan ampliamente des-
critos en la bibliografía ecológica de los últimos lustros (ver p. ej. LEVINS 
1968), por lo que no vamos a detenernos en su análisis conceptual ni en expo-
ner detalladamente su significado. Esencialmente, la "amplitud ecológica" o 
amplitud del nicho ecológico de una especie es una medida inversa de su gra-
do de especialización con respecto al conjunto de recursos que se consideren. 
La "solapación" o solapamiento es una medida del grado de superposición o 
coincidencia mostrado por dos especies en su utilización respectiva de dichos 
recursos o, en otras palabras, refleja el grado de similaridad ecológica en cuan-
to al empleo de un recurso determinado. La relación efectiva entre los valores 
de solapación interespecífica y los coeficientes de competencia incluidos en 
las ecuaciones diferenciales de Lotka-Volterra que describen el crecimiento de 
poblaciones monoespecíficas no está clara, existiendo ciertas discrepancias en-
tre 108 criterios de distintos autores (SALE 1974). Por el momento, tomare-
mos las medidas de solapación como simples índices que reflejan el grado de 
coincidencia ecológica, sin más implicaciones de tipo competitivo. 
TABLA 18 - Porcentajes del total real de especies e individuos que representa la frac-
ción de las comunidades (núm. muestral) que ha sido estudiada en el análisis de utiliza-
ción del habitat del presente capítulo. 
Parcela A Parcela B 
NO 
- 7. Esp. 7. Ind. NQ - 7. Esp. M e s mues 1- Ind. mues 
tral tral 
03 10 55,6 92,3 
04 13 72 ,2 9~,2 7 53,8 72,7 
OS 13 65,0 93,3 10 61,1 87,9 
06 12 63,2 88,6 8 44,4 73,S 
07 10 62, S 97,4 
08 14 77 ,8 94,1 10 66,7 83,3 
09 12 70,6 97,7 10 47,6 81,S 
10 9 60,0 96,1 11 61,1 89,3 
11 8 57,1 91,7 11 73,3 93,S 
12 10 76,9 94,9 11 91,7 99,S 
01 10 76,9 97,6 8 53,3 83,6 
02 10 76,9 95,S 9 50,0 92,3 
03 11 68,8 88,2 
--------------------------------------------------------------
-
-------~-----__________ ~Z:.2_ __ 2~J.~ ____________ g.lL ___ ~~¿2_ 
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Hasta la fecha han sido descritos numerosos Índices para medir objetiva-
mente la amplitud ecológica a lo largo de un recurso y la solapación entre pa-
res de especies coexistentes (HORN 1966, LEVINS 1968, COLWELL y FU-
TYMA 1971, PIELOU 1972, SCHOENER 1974). Muchos de ellos son bastan-
tes simples en su cálculo y parten de datos que refieren para cada especie la 
intensidad de utilización de un recurso determinado dentro de un conjunto de 
recursos potencialmente utilizables. 
Sea Pih un estimador de la probabilidad que la especie i utilice el recurso h 
en una unidad de tiempo, siendo i = 1,2 ... s = número de especies coexis-
tentes y h = 1,2 ... k = número de recursos considerados. La mayoría de los 
Índices simples pueden referirse a la notación anterior y a continuación expo-
nemos algunos de ellos, designando por Bi la amplitud de la especie i y por aij 
la solapación entre i y j. Todos los sumatorios son en el subíndice h, desde 
1 , ... k, por lo que se ha omitido éste de las expresiones. 
MACARTHUR y LEVINS (1967) y LEVINS (1968). 
Bi = 1 / ~ Plh , o también 
, B i = - ~ Pih log Pih 
=~ihPjh 
aij 
- SCHOENER (1970) 
- PIANKA (1973) 
I!¡j = 1 - 1/2 ~ / Pih - Pjh / 
~ Pih Pjh 
fiplh + ~Pjh 
Existen otros Índices igualmente simples, como los de MORISITA (1959) 
y HORN (1966), y también versiones modificadas de alguno de los anteriores, 
como el empleado por FUENTES (1976). Su excesiva simplicidad, que puede 
representar una mayor facilidad de cálculo, lleva inherente un cierto grado de 
inexactitud, derivado principalmente de considerar todos los recursos igual-
mente abundantes e importantes para las especies y que en el cálculo de cual-
quier valor para una especie o par concretos no intervenga el resto de la infor-
mación referida a las restantes especies. 
Otro grupo de Índices de amplitud y solapación intenta subsanar las ante-
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riores anomalías de los índices simples, englobando de alguna forma en los 
cálculos la totalidad de información conténida en la matriz original de datos. 
Desarrollados independientemente, pero con muchos puntos comunes, los 
métodos de COLWELL y FUTUYMA (1971) y PIELOU (1972) pertenecen a 
este grupo. El primero de ellos aparece como el más elaborado y ha sido em-
pleado recientemente por algunos autores (SABATH y JONES 1973, RI-
CHARDSON y SMOUSE 1975, MELLADO et al. 1975). En el Apéndice 4 re-
sumimos brevemente el fundamento teórico del método basándonos en la des-
cripción original del mismo hecha por sus autores, empleando en lo posible su 
misma notación. Este método ha sido el que hemos usado exclusivamente en 
el análisis estructural de las comunidades en lo referido a utilización del hábi-
tat y al cual dedicamos el presente capítulo. 
La evidente complejidad del método (Apéndice 4) y la necesidad de emple-
arlo para un elevado conjunto de datos mensuales nos obligó a emplear el or-
denador. Fué utilizado un programa original escrito por nosotros en FOR-
TRAN IV; dicho programa proporcionó además las matrices de solapación en 
forma de tarjetas perforadas para facilitar su estudio posterior empleándolas 
como material de base para otro tipo de análisis. En total se analizaron 36 
bloques de datos de la parcela A (12 meses x 3 análisis diferentes en cada 
uno) y 33 de la parcela B (11 meses x 3). Los resultados de cada análisis cons-
taron de los factores de carga absolutos y relativos para cada "estado de recur-
so" considerado, amplitud relativa para cada especie, matriz de solapación re-
lativa y distribución de frecuencias de los valores de solapación relativa. 
Por su misma definición, los factores de carga proporcionan una medida 
objetiva de la significación individual de cada "estado de recurso" en función 
de la utilización diferencial que de ellos hacen las diversas especies. Los valo-
res de amplitud fueron obtenidos para k = 25, ya que un análisis preliminar 
efectuado empleando k = 10000, tal como recomiendan COLWELL y FU-
TUYMA (1971) demostró una clara distorsión de dichos valores. Este efecto 
ha sido comprobado también por SABATH y JONES (1973) en su estudio de 
un grupo de especies de Drosophila. 
Los datos brutos en los que las medidas de amplitud y solapación se basan 
son los resultados de las observaciones realizadas en campo. Cada elemento 
Nij de la matriz de datos inicial fué el número de segundos (total mensual) du-
rante los cuales la especie i fué observada haciendo uso del recurso j (buscan-
do alimento en él). La identidad de los recursos considerados varió en cada 
análisis, tal como ya señalamos anteriormente. 
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T BLA 19.- Factore de carga rela tjvos (~) obtenido. para cada estrato hori:r.ontaJ del 
I ahltat en los distinto ~eses y parcelas (A y 13). e es una medida de concentración que ~ descrlh tn el texto. X, mewa anual, e.s. error standard de la misma. Las :7A>nas en al-
:ura p-8) son, sucesivamente, las delimitadas por las alturas siguientes (en metros): (1), 















ZOOAS EN ALnJIlA e 
1 2 3 4 5 
0,463 0,022 0,048 0,096 0,199 
0,468 0,027 0,040 0,058 0,211 
0,308 0,040 0,078 0,070 0,154 
0,306 0,096 0,082 0,094 0,110 
0,425 0,058 0,107 0,102 0,153 
0,182 0,059 0,122 0,131 0,126 
6 7 8 
0,173 0,000 0,000 0,309 
0,124 0,073 0,000 0,267 
0 , 093 0,157 0,099 0,084 
0,293 0,018 0,000 0,188 
0,135 0,021 0,000 0,212 













0,067 0,158 0,089 
0,074 0,238 0,106 
0,127 0,182 0,096 









01 0,238 0,067 0,062 0,172 0,092 0,305 0,065 0,000 0,155 
Q~ ____ Q~~§Q __ Q~Q§§ __ Q~QZ2 __ Q~!~§ __ Q~Q2§ __ Q~~!Z_~Q~!Q2-_Q~QQQ __ Q~!~l_ 
X 0,303 0,066 0,087 0,116 0,124 0,185 0,073 0,046 0,148 
e.s. 0,028 0,008 0,008 0,012 0,013 0,018 0,012 0,025 0,023 
04 0,518 0,024 0,043 0,072 0,178 0,165 0,000 0,000 0,346 
05 0,437 0,021 0,074 0,119 0,182 0,161 0,005 0,000 0,270 
06 0,376 0,017 0,061 0,102 0,180 0,078 0,096 0,090 0,139 
07 









































01 0,405 0,013 0,138 0,061 0,155 0,209 0,020 0,000 0,249 
02 0,519 0,020 0,031 0,102 0,128 0,187 0,014 0,000 0,329 
OJ---_g~Jlg __ g~g29 __ g~g2g __ g~11g __ g~12a __ g~gg2 __ g~lJl __ g~lJl __ g~lJg_ 
X 0,348 0,037 0,066 0,104 0,135 0,185 0,064 0,062 o,l98 
•• e. 0,035 0,007 0,009 0,008 0,015 0,023 0,020 0,027 0,025 
! 
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Significación de los distintos elementos del hábitat 
Como ya señalamos arriba, los factores de carga obtenidos para cada uno 
de los recursos en cada análisis mensual proporcionan una medida objetiva del 
grado de individualidad de dichos recursos. Al estar calculados a partir de da-
tos referidos a la utilización del hábitat por las especies de Passerifonnes, el 
valor principal de los factores de carga reside en que nos ofrec n una visión d 
la heterogeneidad interna del hábitat desde el punto de vi ta dc la comunidad 
de aves y nos proporcionan información acerca de la importancia diferencial 
que los distintos microhábitats tiene para el conjunto de especies que coe-
xisten. 
Como demostrarán los resultados que se presentan a continuación e intuiti-
vamente pod Íamos preveer, el hábitat físico presenta una elevada heterogenei-
dad interna , estando compuesto por una compleja yuxtaposición de "gránu-
los" o " manchas" cualitativ<lm nte diferentes en cuanto a sus características 
físicas y a los cuales la comunidad, como un conjunto, responde con una uti-
lización diferencial. Analizaremos primero por separado la dimensión vertical 
del hábitat y sus zonas estructurales para abordar finalmente el estudio de las 
dos variables anteriores combinadas. 
1.- Utilización del hábitat en su dimensión vertical. 
La individualidad relativa (dj) de los distintos estratos en que fué subdivi-
dido el hábitat se presenta en la Tabla 19 por separado para meses y parcelas 
de estudio. 
Aunque existen algunos cambios estacionales en la importancia relativa d 
ciertos estratos particulares , las tendencias generales sc mantienen relativa-
mente constantes a lo largo del año. El estrato comprendido entre 0-1 ,0 me-
tros es por lo general el que ofrece mayor individualidad, seguido por el que 
delimitan las alturas de 5,0 y 7 ,5 metros (Fig. 33). Tanto las zonas superirores 
como los estratos intennedios (1,0-1,5 y 1,5-2,25 metros) mantienen una sig-
nificación más bien escasa dentro del conjunto. Las alturas intennedias ad-
quieren algo más de individualidad en la parcela A. 
El estrato extremo inferior mantiene su predominio durante casi todo el ci-
clo anual, viéndose muy disminuida su importancia en los meses de agosto, 
septiembre y octubre (Tabla 19). El estrato superior a 11,5 metros experi-
menta marcadas fluctuaciones intennensuales, mostrando valores significati-
vos únicamente en primavera y verano y anulándose durante el re~to del año. 
Los restantes estratos sufren pocas oscilaciones de importancia a lo largo del 
ciclo anual. 
Con objeto de detenninar la asimetría interna del hábitat en su dimensión 
vertical, medimos el grado de concentración de la actividad de los Passerifor-
Comunidades Mediterráneas de Passeriformes 143 
mes entre las distintas zonas altitudinales. La expresión empleada fué 
lo~ 8 - (- t ~ log dj ) . f; dj loge dj e = 1 =1 +~1 ___ -,-
lo~ 8 loge 8 
en la que dj = factor de carga del recurso j. Dicha expresión toma el valor ce-
ro cuando los ocho estratos son igualmente importantes (mínima concentra-
ción) y el valor unidad cuando sólo uno de los estratos es empleado (máxima 
concentración). Esta medida es importante en cuanto nos revela el grado de 
heterogeneidad vertical que muestra el hábitat, con respecto a la utilización 
que sufren sus distintas zonas por las especies de passeriformes. 
altura 
( m.l 



















.-.. _._._._ .~ 
0.0 __________ ...,.. ______ .,.... _____ .....,~-----
0.1 0.2 
Fig~a 33.- Valor medio anual (± 1 error stan.dard) de los factores de carga re~ativos (di) 
aSOCIados con cada estrato horizontal del habltat en las dos parcelas de estudIO (A Y B ,. 
Nótese el alto grado de individualidad mostrado por el estrato inferior (0,0-1,0 m.) y el 
comprendido entre 5,0 y 7,5 metros. 
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Los valores mensuales de concentración obtenidos en cada parcela se ofre-
cen en la Tabla 19. Existe una apreciable tendencia estacional en los valores 
de e que se desarrolla con bastante similitud en las dos parcelas. La menor 
concentración tiene lugar durante los meses de verano y otoño, coincidiendo 
con la disminución que durante este período experimenta la generalizada do-
minancia del estrato 0-1,0 y la utilización durante el mismo de alturas mayo-
res de 11,5 metros. Ambos factores contribuyen de manera importante a dis-
minuir la concentración de la actividad de la comunidad sobre el hábitat en su 
escala vertical y a conferir a éste mayor homogeneidad en cuanto al reparto 
de su utilización. Elevadas concentraciones se producen por el contrario en in-
vierno y primavera, cuando la utilización del hábitat por los passeriformes se 
concentra predominaIitemente en los estratos 0-1,0 y 5,0-7,5 metros. 
Evidentemente, la distribución vertical de la intensidad de utilización ali-
menticia depende muy estrechamente del reparto de los volúmenes de vegeta-
ción a lo largo de dicha dimensión. Si la vegetación se concentra sobre uno o 
varios intervalos de altura mientras que es escasa o ausente en otros, el perfil 
vertical de los factores de carga asociados con los diversos estratos horizonta-
les reflejará en gran medida la distribución vertical de la vegetación, ya que és-
ta constituye el soporte primario de la comunidad de aves donde la mayoría 
de las especies obtienen su alimento. Esto puede apreciarse con facilidad en la 
Figura 33, donde se observa que el perfil descrito por los valores de dj se ajus-
ta con bastante aproximación a la distribución vertical de la vegetación, con-
centrada sobre todo en el estrato delimitado por las copas de las encinas. Este 
estrato se halla a poca altura sobre el suelo en comparación con la mayoría de 
los bosques templados, por lo que la dimensión vertical del hábitat por sí mis-
ma no juega, como más tarde veremos, ningún papel importante en la segrega-
ción de las especies coexistentes, ya que el margen de alturas disponibles para 
ello es bastante estrecho. El máximo de d., correspondiente al estrato 0-1,0, 
está asociado sobre todo al uso del suelo, Jun elemento cualitativamente bien 
diferenciado e imposible de equiparar o comparar con los volúmenes de vege-
tación. Su elevada individualidad cualitativa ha de ser responsable, junto con 
la intensidad de utilización sufrida, de la destacada importancia que dentro 
del conjunto presenta dicho estrato inferior. 
2.-· Utilización de las diversas zonas estructurales. 
Como ya indicamos anteriormente, el hábitat fué subdividido conceptual-
mente en ocho zonas cualitativas sobre la base de sus características puramen-
te físicas. Seis de ellas se refieren a estructuras vegetales, siendo el suelo y el 
volumen de aire libre las dos restantes. La elección de las zonas estuvo basada 
sobre todo en nuestro conocimiento previo del comportamiento alimenticio 
de los pájaros del encinar y no ha sido una decisión arbitraria el escoger unas 
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zonas concretas, sino que hemos pretendido seleccionar fracciones del hábitat 
cuyo empleo por los passeriformes mostrase ciertos rasgos distintivos. En este 
aspecto, las zonas estructurales difieren de los estratos altitudinales que vimos 
en el apartado anterior, ya que aquellos fueron definidos objetivamente a lo 
largo de un gradiente cuantitativo (altura sobre el suelo). 
Las zonas estructurales empleadas y los súobolos por los que las designa-
moS fueron las siguientes: 
Suelo (SUE). 
Matorral (menos de 2,0 metros de altura) (MAT). En la parcela B no 
existen matorrales, pero algunos montones de vegetación muerta proce-
dente de talas y desmontes antiguos, sobre todo en las zonas superiores 
de la ladera, fue~on considerados como tales y su utilización contabili-
zada en esta zona. 
Tronco principal vertical del árbol hasta la primera bifurcación (TA). 
Ramas principales, generalmente oblicuas, en el interior del árbol, de 
diámetro superior a 5 cm. (TBI). 
Ramas secundarias externas, desprovistas de hojas, generalmente cubier-
tas de líquenes (Cladonia, Usnea), de diámetro comprendido entre 0,5 y 
5 cm. (TBE). 
Pequeñas ramitas periféricas sin hojas, de diámetro inferior a 0,5 cm. 
(TCI). 
Hojas, brotes, capullos, inflorescencias, porción externa más periférica 
de la copa (TCE). 
Aire libre entre los árboles y por encima de ellos (AIR). 
En el apartado correspondiente a métodos se ofrece una representación 
esquemática de su distribución en el espacio (Fig. 4). 
En cuanto a la situación media anual (Fig. 34), las zonas con valores más 
elevados de di son el suelo (SUE) y la porción periférica externa de la copa 
(TCE). Con los índices más bajos se encuentran el matorral (MAT) y el aire li-
bre (AIR) , quedando las cuatro restantes comprendidas entre ambos grupos 
extremos. La situación media anual en las dos parcelas presenta bastante simi-
litud, incluso en los valores de dj para MAT; aunque en esta zona la parcela A 
supera a la B, la débil diferencia observada no se corresponde con la enorme 
disparidad existente entre los dos encinares en cuanto a la abundancia de di-
cha forma de vegetación, prácticamente inexistente en B y bastante abundan-
te en A. Ello parece sugerir que, a efectos de su utilización alimenticia por los 
pájaros, el extenso estrato de matorral existente en la parcela A experimenta 
una intensidad de aprovechamiento específico muy inferior a la que cabría es-
perar según su abundancia y cobertura. 
Las variaciones mensuales en los valores de dj afectan sobre todo al suelo 
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Figura 34.-· Valor medio anual de los factores de carga relativos (dj ) asociados con cada 
zona estmctnral del habitat en las dos parcelas de estudio (A y B). Los segmentos verti· 
cales al extremo de cada columna indican ± 1 error standard de la media. Los símbolos 
que designan a las distintas zonas se describen en el texto. 
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ciones poco ostensibles o de escasa consistencia. La utilización del espacio li-
bre tiene lugar casi exclusivamente durante primavera y verano, siendo prácti-
camente nulo su empleo durante el resto del afio. Esta zona estructural es sin 
duda la que sufre cambios estacionales más acusados en su uso, los cuales son 
más importantes y bruscos en la parcela A. 
La significación del suelo sufre un importante descenso en ambas parcelas 
durante verano Y otoño, siendo más apreciable en A. La llegada del invierno 
produce un incremento en los factores de carga de esta zona, manteniéndose 
a niveles similares hasta finales de la primavera. Las zonas cuya significación 
experimenta menos cambios a lo largo del año son las dos capas periféricas del 
árbol (TCI, TCE), cuya acentuada estabilidad (Tabla 20) se ve también refleja-
da en sus bajos coeficientes de variación (23,1 y 26,6% respectivamente). 
La medida de concentración, C, sigue una evolución estacional similar a la 
que vimos en el apartado anterior para las zonas en altura. La utilización más 
homogénea (menor concentración) corresponde también en esta ocasión a los 
meses de verano y otoño en las dos parcelas. La utilización más concentrada 
tiene lugar durante los períodos invernal y primaveral. Aunque existen dife-
rencias entre las dos parcelas, la tendencia anterior es común a ambas. En tér-
minos absolutos, la concentración media anual es ligeramente superior en B 
(0,140 frente a 0,l24 en A), pero esta diferencia no es estadísticamente signi-
ficativa (U = 55, nI ;, ll, n2 = 12, P > 0,05, test Mann-Whitney). 
A la vista de estos resultados, muy similares en sus rasgos generales a los 
que encontramos al tratar de la utilización vertical, puede concluirse que las 
distintas fracciones cualitativas del hábitat experimentan una utilización dife-
rencial por la comunidad de pájaros, variando además a lo largo del año la im-
portancia de algunas zonas mientras que la de otras permanece aproximada-
mente constante. También sufre importantes variaciones la distribución pro-
porcional del aprovechamiento del hábitat, ya que durante algunos meses la 
explotación alimenticia de éste se concentra en unas pocas zonas y en otros se 
reparte bastante equitativamente. A efectos de su utilización, el hábitat no 
siempre muestra la misma estructura, ya que algunas zonas quedan práctica-
mente anuladas durante ciertos períodos del año. 
3.- Utilización de las zonas estructurales según su altura. 
Hasta ahora hemos tratado separadamente dos dimensiones del hábitat. 
Por un lado su estructura cualitativa, por otro su dimensión vertical. Sin em-
bargo, ambas dimensiones no son independientes: no existe la misma probabi-
lidad de encontrar un volumen dado de TCE ó T A a 1 metro que a 6 metros 
de altura sobre el suelo. Cada zona estructural del hábitat se encuentra distri-
buida de un modo característico según la altura a la que se encuentra y por 
ello una visión global que combine simultáneamente las dos dimensiones que 
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TABLA 20.- Factores de carga relativos (dj ) obtenidos para cada zona estructural dcl 
habitat en los distintos meses y parcelas (A Y B). C, medida de concentración descrita t>n 
el texto X y e.s., media y error standard respectivamente. Los símbolos de las zonas se 
indican en el texto. 
ZONAS ESTRUCTURALES DEL HABITAT. 
MES C 
SUE MAT TA TBI TBE TCI TCE AIR 
03 0,370 0,096 0,027 0,096 0,085 0,143 0,177 0,005 0,165 
04 0,343 0,023 0,018 0,163 0,031 0,139 0,280 0,002 0,244 
05 0,270 0,043 0,060 0,119 0,052 0,150 0,084 0,223 0,090 
06 0,268 0,055 0,063 0,185 0,148 0,104 0,168 0,009 0,106 
< 07 0,292 0,085 0,123 0,156 0,108 0,109 0,127 0,001 0,102 
08 0,107 0,021 0,016 0,165 0,159 0,114 0,254 0,163 0,102 
09 0,163 0,019 0,093 0,130 0,163 0,057 0,234 0,141 0,071 
10 0,121 0,063 0,116 0,144 0,129 0,143 0,284 0,000 0,106 
11 0,277 0,063 0,036 0,109 0,192 0,128 0,194 0,000 0,140 
12 0,158 0,070 0,066 0,265 0,100 0,101 0,241 0,000 0,128 
01 6,202 0,025 0,192 0,146 0,054 0,149 0,232 0,000 0,138 
02 0,199 0,088 0,069 0,115 0,183 0,152 0,195 0,000 0,094 
X 0,231 0,054 0,973 0,149 0,117 0,124 0,206 0,045 0,124 
e.s. 0,024 0,008 0,014 0,012 0,015 0,008 0,017 0,022 0,013 
04 0,284 0,000 0,050 0,166 0,075 0,160 0,265 0,000 0,209 
05 0,278 0,020 0,167 0,158 0,037 0,140 0,199 0,002 0,156 
06 0,255 0,000 0,067 0,166 0,092 0,095 0,129 0,197 0,108 
07 
- - - - - - - - -
08 0,200 0,066 0,133 0,085 0,059 0,089 0,152 0,215 0,049 
09 0,072 0,000 0,109 0,116 0,198 0,112 0,216 0,176 0,094 
10 0,279 0,031 0,031 0,137 0,144 0,192 0,185 0,001 0,154 
11 0,245 0,026 0,105 0,177 0,138 0,139 0,167 0,001 0,117 
12 0,245 0,013 0,193 0,105 0,139 0,103 0,192 0,010 0,122 
01 0,346 0,034 0,030 0,079 0,101 0,158 0,253 0,000 0,202 
02 0,383 0,010 0,017 0,219 0,077 0,123 0,169 0,001 0,241 
03 0,273 0,054 0,050 0,178 0,045 0,117 0,090 0,193 0,089 
i 0,260 0,023 0,087 0,144 0,100 0,130 0,183 0,072 0,140 
e.l. 0,023 0,006 0,017 0,013 0,014 0,009 0,015 0,009 0,017 
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antes vimos por separado puede aportarnos infonnación más completa y pre-
cisa sobre el uso que la comunidad de pájaros hace del hábitat. El tronco prin-
cipal de la encina T A, ¿es utilizado preferentemente a lo largo de algún inter-
valo concreto de alturas?, o bien, el volumen de aire libre AIR, ¿sufre una uti-
lización homogénea o ésta se concentra sobre todo a cierta elevación sobre el 
suelo? Este tipo de cuestiones pretendemos abordar en el presente apartado. 
En el caso de hábitats con estructura muy diversificada o con vegetación 
que se eleve a mucha altura sobre el suelo, el análisis exclusivo de las zonas es-
tructurales (primer caso) o de las alturas (segundo caso) puede proporcionar 
infonnación aceptable, pero en nuestro caso, tratándose de un hábitat estruc-
turalmente muy simple y de escasa altura, se hace necesario combinar la doble 
infonnación anterior.' Para ello, cada una de las ocho zonas estructurales fué a 
su vez subdividida verticalmente en intervalos iguales a los que empleamos en 
el análisis de la utilización en altura. Se obtuvo así una matriz con 8 x 8 cua-
drículas, cada una de las cuales representaba una de las nuevas zonas "mixtas" 
creadas. Muchas de ellas no tienen existencia real en el campo, pero aproxima-
damente un 70% de las mismas proporcionaron observaciones. Cada cuadrícu-
la (zona mixta) se consideró como un estado de recurso y sus factores de car-
ga se calcularon de modo similar a como lo fueron en los apartados anteriores 
(ver Apéndice 4). Para cada mes y parcela sólo se incluyeron en el análisis 
aquellas cuadrículas que experimentaron utilización. El número total de cua-
drículas que registraron observaciones en cada mes se ofrece en la Tabla 21. 
Los valores medios anuales de los factores de carga asociados con cada zo-
na mixta del hábitat se ofrecen en la Figura 35. Varios puntos merecen ser 
destacados en la misma. Uno de ellos es la estrecha similitud que las dos par-
celas de estudio presentan en cuanto a la distribución por zonas de la utiliza-
ción, existiendo sólo algunas pequeñas discrepancias entre ambas. De manera 
neta, la utilización del hábitat se concentra sobre todo en tres núcleos bien 
definidos: el suelo, las ramas principales de más de 5 cms. de diámetro (TBI) 
situadas entre 2,25 y 5,0 m. de altura, y las capas periféricas de la copa (TCI y 
TCE) entre 3,5 y 7,5 metros. Estos tres núcleos principales son comunes a las 
dos parcelas. Los máximos absolutos de utilización se producen en las cuadrí-
culas que definen, respectivamente, el suelo y TCE entre 5,0 y 7,5 metros. 
Por otra parte, la Figura 35 demuestra gráficamente la dependencia exis-
tente entre las zonas estructurales y la altura sobre el suelo en cuanto a su dis-
tribución en el espacio: las cuadrículas de mayor utilización no se distribuyen 
irregularmente por la matriz, sino que se concentran sobre todo a lo largo de 
una línea que viene a coincidir con una diagonal, demostrando así una depen-
dencia que era de esperar. La concentración de los valores altos alrededor de 
la diagonal es muy pronunciada en la parcela B, mientras que es algo menos 
acusada en A. Esto refleja una diferencia clara entre la vegetación de ambas 
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Figura 35 A.- Parcela A, utilización del habitat según altura y zonas estructurales combi-
nadas La escala horizontal de los cuadrados representa las zonas en altura (en metros), la 
escala vertical zonas estructurale8 del habitat descritas en el texto. Cada cuadrícula es 
una "zona mixta" creada por la com.binación de las dos dimensione8 anteriores. Cuadra-
do superior, factores de carga medio8 anuales asociados con cada una de las zonas mixtas 
del habitat. Cuadrado inferior, número de meses·al afl.o en 108 que cada cuadrícula regis-
tra utilización. La línea de trazos reune las cuadrículas de presencia continua. 
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Figura 35 B.- Parcela B. utilización del habitat según altura y zonas e8tructurales combi-
nada8. Ver pié de la Figura 35 A. Nótese que en la parcela B sólo 8e poseen datos de on-
ee meses, por lo que éste es el número máximo que puede aparecer en las cuadrículas del 
cuadrado inferior. 
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zonas, mucho más homogénea en B que en A con respecto al tamaño de la co-
pa, altura y estructura de las encinas. La variedad de tamaños de los árboles 
en A hace que las distintas zonas estructurales que a ellos se refieren estén 
más irregular y menos concentradamente distribuidas en el plano vertical, con 
lo que la dependencia entre ambas dimensiones ha de ser lógicamente más de-
bil. Este hecho es fácilmente observable en el campo; donde la estructura 
compleja y entremezclada de los árboles en A contrasta con el aspecto de ho-
mogeneidad y monotonía que las encinas ofrecen en B. Podemos afirmar por 
tanto que la diferente distribución vertical que las zonas estructurales de vege-
tación siguen en las dos parcelas estudiadas condiciona a su vez la distribución 
espacial de la intensidad e individualidad de utilización por parte de los Passe-
riformes. 
La mayor heterogeneidad vertical de los tipos estructurales de vegetación 
en la parcela A se refleja también en el mayor número de zonas mixtas que re-
gistran utilización en dicha parcela cada mes (Tabla 21). La diferencia obser-
vada entre ambas zonas de estudio en el número mensual de zonas utilizadas 
es estadísticamente significativa (U = 29, nI '= 11, n2 = 12, p < 0,025, 
test Mann-Whitney). En el promedio anual, la parcela A viene a registrar utili-
zación en 5 zonas más por mes que la B. El número de zonas mixtas que pro-
porcionan observaciones continuadamente durante todo el año es mucho ma-
yor en A (19, frente a 13 en B) (Fig. 35), lo cual viene a complementar las 
conclusiones anteriores en igual sentido. 
El hecho de que algunas cuadrículas registren utilización todo el año mien-
tras que otras sólo lo hagan algunos meses puede obedecer a dos causas dife-
rentes. Una de ellas puede ser que la zona sea por sí misma tan poco abundan-
te en el campo que el no registrar utilización en ella se deba simplemente a de-
ficiencias de muestreo. Este es probablemente el caso en la mayoría de las 
cuadrículas referidas a vegetación con pocos meses de utilización. La otra cau-
sa puede ser una efectiva evolución estacional en su empleo que produzca du-
rante ciertos meses una ausencia total de uso en ciertas zonas. Esto es particu-
larmente aplicable a todas las cuadrículas que comprende la zona de aire libre, 
(AIR). Es difícil delimitar la parte que juega cada una de las causas anteriores 
en el resultado observado, pero creemos que en muchas ocasiones la ausencia 
de ciertas zonas durante algunos meses debe quizás ser atribuida a su escasa 
abundancia real, que convierte en un hecho aleatorio el registrar o no observa-
ciones en las mismas. Esto se aprecia bien en las tres cuadrículas asociadas con 
el matorral (MAT) (Fig. 25) en la parcela B: lo esporádico de su presentación 
en las muestras es un reflejo de BU escasa e irregular ocurrencia en el campo. 
En la parcela A, por el contrario, las cuadrículas del matorral registran obser-
vaciones en todos los meses como corresponde a su abundancia real. 
Por variar de un mes a otro el número de estados de recurso (n), la expre-
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sión para el cálculo ,de la concentración (C) que describimos en un apartado 
anterior ha de ser modificada en los límites de los sumatorios, que serán ahora 
de 1 hasta n, y en el término del denominador, que ha de ser log n. La expre-
sión no sufre sin embargo otras alteraciones. Es interesante considerar en este 
caso también otro parámetro, la "diversidad de utilización" (H), que mide de 
un modo absoluto la amplitud del espectro, ya que e sólo nos proporciona 
una medida relativa para un número dado de estados de recurso. H fué calcu-
lada mediante la expresión de Shannon, usando logaritmos en base e y con su-
matorios extendiéndose desde 1 hasta n (número de estados de recurso). Am-
bas medidas, e y H, son complementarias: H mide la amplitud absoluta del es-
pectro de utilización, la cual depende doblemente del número de estados de 
recurso y de la distribución relativa de la utilización entre los mismos, mien-
tras que e nos proporciona información acerca del grado de concentración de 
la actividad que sufre el hábitat, con independencia de la amplitud total. Los 
valores mensuales de los dos parámetros anteriores se recogen en la Tabla 2l. 
TABLA 21 - Número de zonas mixtas (N), concentración (C) y di versidad de utilización 
(H), mostradas por las dos parcelas de estudio en cada mes. Ver texto para mayor infor-
mación 80bre 108 parámetros anteriores. 
PARCELA A PARCELA B 
H e s N C R N C H 
03 2S 0,221 2,594 
04 33 0,281 2,512 19 0.184 2,403 
05 39 0,183 2,995 29 0,198 2,701 
06 35 0,210 2,810 23 0,151 2,661 
07 32 0,193 2,798 
08 37 0,149 3,072 26 0,129 2,837 
09 35 0,157 2,997 35 0,155 3,004 
. 10 34 0,129 3,073 30 0,235 2,602 
11 28 0,123 2,922 28 o,~44 2,852 
12 28 o,l19 2,935 31 0,164 2,870 
01 29 0,143 2,887 30 0,215 2,670 
02 28 0,103 2,988 25 0,220 2,5U 
03 26 0,177 2,682 
X 32,1 0,168 2,882 27,4 0,179 2,708 
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La diferencia observada entre las parcelas A y B en cuanto a los valores de 
H es estadísticamente significativa (U = 32, n1 ;" 11, n2 = 12, p < 0,025, 
test Mann-Whitney), siendo superior dicho parámetro en la parcela A. No es 
significativa sin embargo la diferencia entre parcelas en los valores 'de C (U = 
= 49, p > 0,10, test Mann-Whitney). Puede afirmarse por tanto que la par-
cela A muestra una mayor diversidad en cuanto a la utilización de las distintas 
zonas mixtas, pero exhibe sin embargo la misma concentración relativa que la 
parcela B. Ello nos indica que los valores más elevados que H alcanza en A re-
flejan sobre todo el mayor número de zonas mixtas que en dicha parcela ex-
perimentan utilización cada mes. 
No vamos a tratar aquí en detalle la evolución temporal en la utilización de 
las distintas cuadrículas, ya que los rasgos esenciales observados siguen en to-
do momento las mismas tendencias que fueron señaladas en apartados ante-
riores y el aspecto general de cualquier mes discrepa poco apreciablemente de 
la situación media anual mostrada en la Figura 35. Por otra parte, como ya 
fué señalado anteriormente, al aumentar considerablemente el número de es-
tados de recurso los errores de muestreo son mayores en las zonas más raras y 
las tendencias de variación estacional poco consistentes pueden ser simples ar-
tefactos. Bástenos decir que la evolución estacional más marcada corresponde 
en ambas parcelas a todas las zonas mixtas comprendidas en AIR y a la cua-
drícula correspondiente al suelo (SUE), siendo los cambios observados de 
igual naturaleza que los que ya vimos antes para dichas zonas. 
Existen además claros cambios estacionales en la diversidad de utilización 
(H) de las dos parcelas (Tabla 21). Los valores más altos tienden a producirse 
durante los meses de verano, cuando también es mayor el número de cuadrí-
culas utilizadas. Por el contrario, los valores más bajos de diversidad se obser-
van en invierno y primavera. En cuanto a la concentración (C), sigue una evo-
lución. justamente inversa, siendo más elevada en invierno y primavera. Esto 
coincide con lo que vimos en los dos apartados anteriores al considerar por se-
parado la utilización de la altura y zonas estructurales: el empleo más homo-
géneo (menos concentrado) y diversificado del hábitat tiene lugar durante la 
época estival, mientras que la utilización se concentra más y el hábitat sufre 
un uso menos diversificad~ durante invierno y primavera. 
4.- Número de especies coexistentes y utilización del hábitat. 
Cada especie posee unas características morfológicas y de comportamiento 
que la capacitan especialmente para utilizar determinadas partes del hábitat 
con más exito que otras. Como vimos en el capítulo precedente, el número e 
identidad de las especies de passeriformes que componen las comunidades es-
tudiadas experimentan cambios sensibles a lo largo del año, por lo que cabe 
preguntarse si determinados cambios estacionales que hemos observado en la 
Comunidades Meditemineas de Passeri/ormes 155 
TABLA 22.- Coeficientes de correlación de Speannan (ra) ~ntre distintos parámetros 
descriptivos de la utilizaCión del hahitaty el número de especies (real y muestral). En ca-
da variable se calcularon las correlacionea para las parcelas A (n =12), B (n =11) Y am-
bu combinadas (n =23). Niveles de significación: *, p <0,05; **, p <0,01; ***, p< 
O 001; (*), p ~ 0,05 
-------------------------------------------------------------
UtUizaci6n en altura: 
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utilización del hábitat no serán atrihuibles precisamente a las alteraciones que 
se producen en el número de especies que explotan simultáneamente el hábi-
tat. Al aumentar el número de especies y si no se produce la coincidencia si-
multánea de especies similares, es probable que ello se traduzca en una mayor 
diversidad en la utilizaéión del hábitat, ya que podemos suponer que cada 
nueva especie que se añada a la comunidad aportará atributos peculiares que 
enriquezcan el conjunto en cuanto a posibilidades de empleo del hábitat. Ello 
puede comprobarse estudiando correlaciones entre el número de especies coe-
xistentes y, por ejemplo, los valores de concentración (C). Si la hipótesis ante-
rior es válida, al aumentar el número de especies la concentración ha de dismi-
nuir, reflejándose en una correlación negativa entre ambas variables. 
En este punto conviene hacer una distinción importante relativa al mues-
treo de la comunidad. Como sefialábamos en la introducción al presente capí-
tulo, en los cálculos se ha considerado únicamente una fracción de la comuni-
dad (especies que proporcionaron datos suficientes). Esta fracción era amplia-
mente mayoritaria en cuanto al número total de individuos que representa, 
pero no tanto en cuanto al número de especies implicadas (Tabla 18). Por 
ello, hemos considerado en este apartado dos cifras diferentes de número de 
especies en cada mes: el número total registrado en los censos y el número al 
que se refieren todos los cálculos del presente capítulo, siempre menor que el 
anterior. 
Las correlaciones entre los parámetros descriptivos de la utilización del há-
bitat y el número de especies coexistentes se efectuaron por separado para las 
parcelas A y B y también para las dos combinadas; los resultados se ofrecen 
en la Tabla 22. El aspecto que ofrecen es complejo pero su interpretación pro-
porciona información de gran interés. La correlación entre el número mues-
tral de especies y el número real es altamente significativa en la parcela A, 
pero no así en B. Ello nos indica que mientras en A la adición o supresión de 
especies temporales afecta al número muestral de especies, en B no existe esta 
relación. La interpretación de este hecho es simple: en B las especies que se 
suman a las constantes suelen ser raras y poco abundantes, por lo que sólo en 
pocas ocasiones proporcionan datos suficientes como para entrar en los análi-
sis y afectar al número muestral de especies (Tabla 28). Por el contrario, en A 
las especies temporales son más abundantes y entran con mayor frecuencia en 
los análisis, estando de este modo correlacionados significativamente los nú-
meros muestral y real de especies. Este hecho, que es una realidad contenida 
en los resultados del capítulo anterior, sirve para explicar otras diferencias en-
tre ambas parcelas de estudio que veremos después. 
En la parcela A, al aumentar el número mensual de especies coexistentes 
aumenta también el número de zonas mixtas del hábitat (cuadrículas) utiliza-
das cada mes, siendo significativa esta relación. Un poco paradójicamente y 
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contra lo que esta correlación podría hacemos esperar, al aumentar el número 
de especies y el de cuadrículas empleadas, la diversidad de utilización (H) no 
experimenta cambios significativos, pero sí la concentración (C), que sufre un 
incremento paralelo. Todo ello parece indicamos que en general las especies 
que se añaden a la comunidad tienden a explotar secciones del hábitat previa-
mente no utilizadas, aunque ello no implica aumento en el valor de H porque 
los factores de carga de estas nuevas zonas mixtas son muy pequeños en com-
paración con los otros y la expresión empleada en el cálculo de H es poco sen-
sible a las categorías con Pi más pequeñas. Al aumentar el número de cuadrí-
culas a base de zonas poco utilizadas, una medida relativa como es e habrá de 
responder también con un aumento, ya que la diversidad aumenta poco en re-
lación con el incremento de su límite superior, y esto es lo que se produce en 
efecto. 
Al considerar la utilización del hábitat en altura y por zonas estructurales, 
el número de especies está en todos los casos negativamente correlacionado 
con la concentración (C), pero en ninguna ocasión los coeficientes son signifi-
cativos. Si consideramos válido el carácter negativo de los mismos por la insis-
tencia de su aparición, podemos decir que estos resultados coinciden con la 
hipótesis que formulábamos arriba. En este caso, el número de zonas conside-
radas es bajo y siempre el mismo, por lo que la adición de especies sólo puede 
afectar a la distribución relativa de la utilización y por tanto a la concentra-
ción. El signo negativo de todas las correlaciones y la proximidad de algunos 
coeficientes a la significación estadística sugieren que las especies tienden 
efectivamente a añadirse en las zonas altitudinales y estructurales sometidas 
previamente a una utilización menos intensa. Sin embargo, el hecho de que la 
significación no se alcance nos indica que en las dos dimensiones anteriores 
del hábitat las nuevas especies afectan poco en conjunto a la distribución rela-
tiva de la utilización, tal vez debido a su escasa abundancia. 
Resumiendo los párrafos anteriores, podemos afirmar que en la parcela A 
las especies temporales que se añaden al cúmulo de especies constantes tien-
den a utilizar zonas del hábitat previamente sometidas a un uso poco intenso, 
disminuyendo de este modo la concentración de la actividad respecto a altura 
y zonas estructurales, pero aumentando la concentración global por efecto de 
la escasa importancia relativa que estas zonas marginales tienen dentro del 
conjunto. 
Hasta aquÍ hemos tratado únicamente de la parcela A. Los resultados para 
la parcela B son sin embargo algo diferentes. Aunque el signo de los coeficien-
tes es el inismo que en A en casi todos los casos, las correlaciones no alcanzan 
la significación estadística. Recordemos aquí que en B el número muestral de 
especies varía poco a lo largo del !Pío, apenas incluye especies temporales y no 
guarda relación con el número real, por lo que la sub-comunidad muestral es-
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tudiada a lo largo del año está dominada por las especies de presencia constan-
te. Ello hace difícil que los resultados pueden revelar tendencias de variación 
significativas. No obstante y al igual que en la parcela A, el número de cuadrí-
culas utilizadas mensualmente ofrece una correlación positiva con el número 
de especies cercana a la significación. La correlación significativa entre H y el 
número muestral de especies, único punto de desacuerdo con los resultados 
de A, no es fácil de explicar dentro del conjunto y contradice al resto de los 
resultados, pudiendo ser debida al azar. Trabajando con niveles de significa-
ción de 0,05, la probabilidad de cometer un error de tipo 1 (rechazar la hipó-
tesis nula cuando en efecto es cierta) es precisamente de 0,05, por lo que en-
tre 30 correlaciones puede esperarse la aparición de error de tipo 1 en una oca-
sión (30 x 0,05 = 1,5). 
En el análisis anterior hemos supuesto implícitamente que cada conjunto 
mensual de datos es una muestra individualizada y un hecho independiente 
frente a los restantes. Ello sólo es cierto en parte, ya que la composición y es-
tructura de la comunidad en un mes dado está influida de algún modo por las 
situaciones precedentes de las cuales constituye una prolongación temporal 
más o menos alterada. Este hecho puede haber afectado algo a los resultados, 
pero creemos que ha sido en un sentido conservativo, es decir, oscureciendo 
las correlaciones y alejándolas de la significación estadística. Esta opinión se 
fundamenta en la creencia de que muy probablemente los cambios temporales 
en la utilización del hábitat en función de la composición específica de la co-
munidad no se producen de modo "instantáneo ", por lo que existe una espe-
cie de inercia en la comunidad que enmascara correlaciones del tipo de las 
efectuadas arriba. De cualquier modo, los resultados anteriores son interesan-
tes en cuanto que revelan algo acerca del mecanismo interno de configuración 
de la comunidad y la manera ordenada con que parece llevarse a cabo. En los 
epígrafes siguientes volveremos a tratar estos aspectos desde distintos puntos 
de vista. 
Por último, queremos destacar un aspecto contenido en la Tabla 22, siquie-
ra sea de paso. Los valores absolutos de los coeficientes de correlación calcula-
dos para el número muestral de especies son superiores a los obtenidos para el 
número real. La diferencia es estadísticamente significativa (U = 58, nI '= 
= n2 = 15, P < 0,025, test Mann-Whitney). Este resultado sugiere que las 
especies presentes en la comunidad pero no incluidas en los análisis por caren-
cia de datos suficientes no parecen influir apreciablemente en los resultados, ya 
que los parámetros descriptivos de la utilización del hábitat se hallan más 
fuertemente correlacionados con el número muestral de especies. Esto era de 
esperar, ya que son precisamente las especies más abundantes y características 
las que dominan la sub comunidad muestral, la cual es por otra parte la fuente 
de los datos sobre utilización. Este hecho nos indica que el conjunto de espe-
cies ignoradas no influye decisivamente en la estructura de la comunidad. 
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5.- Crítica y síntesis. 
El uso de los factores de carga que proporciona el método de Colwell-Fu-
tuyma como instrumentos para analizar la utilización del hábitat ofrece venta-
jas e inconvenientes. Por un lado, la información que proporcionan se deriva 
directamente de los datos reales de utilización por parte de las especies que in-
tegran la comunidad. Ello les confiere una fuerte dosis de objetividad, ya que 
reflejan el empleo del hábitat tal como la comunidad lo ejerce, lo cual es un 
rasgo positivo de este grupo de parámetros. Sin embargo, por su misma natu-
raleza matemática, el factor de carga de una zona dada es sensible tanto a la 
intensidad absoluta de utilización que la misma sufre como al grado de indivi-
dualidad de ésta frente al resto; ello hace que los valores de dj tiendan a au-
mentar artificialmente la importancia relativa de las zonas poco usadas y dis-
minuir la de las zonas dOIÍlinantes. Este inconveniente creemos que no ha de 
tener excesiva importancia cuando se trata, como en nuestro caso, de efectuar 
comparaciones entre datos afectados todos por el mismo tipo de error. 
La contribución relativa de las distintas zonas en que podemos subdividir 
el hábitat a la utilización total, medida con dj, refleja dos aspectos diferentes. 
Por una parte, la abundancia relativa de dichas zonas en el espacio tridimen-
sional que el hábitat constituye, y por otra, el uso efectivo de las mismas por 
las especies. Es difícil delimitar el papel que juega cada uno de estos factores 
en los resultados. Zonas más abundantes sufrirán una utilización total más in-
tensa, mientras que las más raras experimentarán intensidades menores. Lo 
ideal sería medir en el campo la abundancia real de cada zona y después com-
parar las frecuencias obtenidas con los correspondientes valores de dj' Ello es 
prácticamente irrealizable. Es imposible imaginar un método objetivo capaz 
de cuantificar mediante valores plenamente comparables zonas tan cualitativa-
mente dispares como el volumen de aire libre, la superficie del suelo o la dis-
gregada periferia de las copas de las encinas. Por otra parte, se comprende fá-
cilmente que es difícil asimilar, a efectos de su utilización por los pájaros, es-
tratos tan diversos. Por ello y a falta del método perfecto de cuantificación, 
los factores de carga de las distintas zonas del hábitat pueden tenerse como 
fiables aproximaciones indirectas que son capaces de darnos información inte-
resante y objetiva. Aunque probablemente la distribución relativa de los valo-
res de dj refleja básicamente la abundancia de las distintas zonas, ello no obsta 
para que los resultados ofrezcan una cuantificación realista de la actividad glo-
bal de la comunidad de pájaros y creemos que a pesar de sus evidentes limita-
ciones el método ha revelado aspectos de importancia en la sucesión temporal 
de las comunidades estudiadas. 
Para la mayor parte de la comunidad de Passeriformes, los encinares estu-
diados están constituidos esencialmente por dos elementos estructurales bási-
cos: el suelo y las capas más externas de las copas de los árboles. Ambas zonas 
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experimentan elevadas intensidades de utilización, bastante superiores a las 
restantes fracciones del hábitat. La cobertura arbórea muy abierta (parcela B) 
o con algunos claros (parcela A) hace posible que el hábitat sea colonizado 
por especies típicas de espacios abiertos (Alaudidae), las cuales se suman a las 
especies forestales habituales que explotan el suelo (Turdidae, Fringillidae). 
La importancia relativa del suelo disminuye en verano, cuando el calor y la se-
quía convierten esta zona en un microhábitat adverso ocupado sólo por hor-
migas, cubierto irregularmente por retazos de hierba seca y en el cual se alcan-
zan temperaturas muy elevadas. Tan pronto las primeras lluvias hacen nacer la 
hierba y una abundante entomofauna hace acto de presencia otra vez tras el 
largo período seco, el suelo vuelve a registrar valores elevados de utilización 
por los pájaros. La disminución estival de importancia está causada por la de-
saparición de la mayoría de las especies asociadas (ver capítulo anterior); úni-
camente los Aláudidos parecen resistir las condiciones del suelo en verano. A 
pesar de su elevada importancia media anual, el suelo sufre pués ostensibles 
oscilaciones en su utilización, estrechamente relacionadas con los fenómenos 
climáticos. 
Por el contrario, las zonas externas de las copas de las encinas (brotes, ho-
jas, ramitas finas) experimentan escasas variaciones estacionales a lo largo del 
año y han de considerarse el elemento a la vez más importante y estable del 
hábitat. Su abundancia global y el elevado número de especies que hacen uso 
del mismo así lo determinan. 
Entre las partes del hábitat empleadas sólo temporalmente, destaca el espa-
cio de aire libre, cuya utilización tiene lugar sobre todo en primavera y vera-
no; Hirundinidae y Muscicapidae son los principales usuarioR de este recurso y 
la presencia estrictamente primaveral y estival que su carácter migratorio de-
termina hace que el volumen de aire libre sea utilizado sólo en este período 
del año. La mayor diversidad de utilización global que se registra durante 
agosto y septiembre (Tabla 21) coincide precisamente con la presencia de nu-
merosos migrantes en paso (ver capítulo anterior) que explotan el hábitat de 
una manera más diversificada. 
Aunque la evidencia presentada no es demasiado concluyente, es interesan-
te señalar aquí la escasa significación relativa que ofrece el matorral en la par-
cela A a pesar de su generalizada distribución. Aunque como veremos más 
adelante muchas especies lo ·emplean ocasionalmente, ninguna centra en él la 
mayor parte de su búsqueda de alimento, por lo que parece ser una zona po-
tencialmente abierta a la colonización. 
A juzgar por los resultados que hemos presentado en el apartado anterior, 
la progresiva conformación estacional de la comunidad no es independiente 
del número ni de la identidad de las especies presentes previamente: las espe-
cies temporales tienden a ocupar zonas del hábitat que no estaban utilizadas, 
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TABLA 23.- Porcentaje del total anual de segundos de observación que cada especie fue 
observada en las distintas zonas estructurales del habj tat. Los símbolos de éstas se descri-
ben en el texto. 
PARCELA A. 
ESPECIE SUE MAT TA TBr TBE Tcr TCE AIR Total anual (segundos) 
G. theklae loo ,00 .2 .307 
Lo arhot'ea loo ~ oo 540 
H. rustiCA loo ,00 840 
H. dauric2 100 , 00 660 
Lo senator 3,05 75,15 16,71 5,09 
-
1.179 
T. viscivorus 91,fio 4,07 4,33 393 
T. L.,~rula 93,38 0,64 1,57 .:. ,41 3.445 
E. rubecula 18,43 9,24 1,02 lo ,97 37,48 20,73 2,13 - 3. Blo 
P. phocnicllnJs 1,83 2,2b 13 ,24 .:4,66 25 J 11 27,4u 5,48 219 
P. ca 11 ybi t,;1 5, A7 7, lo 0,51 3,05 37,40 45,95 ,1,09 4.324 
P. trochilus 0,44 .2,12 0,59 1 ; 24 23,98 71,33 0,29 2.731 
P. bonelli J,26 11,74 83,7'-" 1,30 4Go 
R. ignicapillus (),16 l,49 1,65 3,34 69,37 22,98 - 1. 884 
1-1. striata (),16 7,78 1 ')', 
.--
3,32 79,34 2,43 0,73 5 ,o~ 1. 234 
F. h;r' poleuca 4,11 4.05 7,64 68 , 41 9,86 4,63 1,31 1. 532 
S. atricapillé. 8,03 lo ,l¡6 19,95 61,56 - 411 
S. hortensis JS,29 33,61 4,20 17,65 7,56 1,68 119 
S. c-Ol"in 94,43 5,57 - 341 
S. canti11ans 34,26 65,74 - 251 
A. caudatus 3,02 1,51 2,45 85,71 7 : 30 - 1.589 
C. brachydacty1a 0,61 0,30 28,03 49,67 18,15 3,16 0. 10 7.759 
S. europaea 1,90 5,98 8,23 48,77 24,06 8,09 2,85 0. 11 7.426 
P. caeru1eus 0,96 4,35 0,22 2,63 8,10 29,18 54,51 0 . 04 22'; 821 
P. cristatus 2,33 1,56 0,10 10,62 25,95 46,89 12,49 0 .. 05 3.907 
P. r.;.ajor 42,22 13,20 0,08 2,31 13,71 25,00 3,39 0 ,08 4.900 
S. unicolor 100,00 264 
F. coelebs 44,04 1,93 0,10 1,84 11,77 23,68 16 , 64 - 6.892 
S. serinus 41,89 3 , 98 29 : 35 24 , 78 - 678 
C. carduelis 76.74 9.97 13 29 - 301 
TOTAL: 83.217 
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PARCELA B. 
ESPEC I E SUE MAT TA TBl TBE TCl TCE AIR Total anual (segund os) 
C. th~kla e loo ,()O llo 
L. arborcA loo ,0'-) 1. 62B 
H. rustLca 100 ,00 1.500 
D. urb ica loo I 00 420 
L. senatClr J ,o~ 9._'! ~o.lo 1,34 57,62 8,7 1 597 
T. m",n.llél 87,95 5,3 i 0, 20 2,41 2,12 0,47 1,41 
-
3.817 
E. n.lbecul.:l n,!.l 1,92 5, l8 10,33 35,87 14,40 0,63 0,06 6.619 
P. collybi t 3 17,85 1,48 1,75 2,24 3S ,43 19,9 1 1, l5 2 .230 
P . trnchilus () ,61 2,60 36,09 57,9 5 2,75 65~ 
R. igni c<l pi lIus 0,55 10,68 75,84 12 ,93 
-
2.003 
N. str iato:. 4,92 89, 77 5, lo 264 
r. h}' polcuca L ,v3 q ,o 3 4,29 51,02 3,95 25,40 4,29 886 
S . hort .:onsis S'l, lq) 7,64 41,40 157 
S . p.·:-Lmoc(:phala 14, 95 67. '29 J 7,76 
-
214 
S . canti 11."05 3, hl 3,65 36,83 55,08 0,63 630 
A. c3udatu,; 1,8:6 0.9 0 6,58 85 ,79 4,87 
-
1.991 
C. br.1ch)·di!ct'fla O,20 1,) ,011 J7.05 46,29 lü,40 5,81 0,10 0.07 5.973 
S . cUTopac.; 3,15 o ,St> 16 ,15 51,92 20 ,61 6,62 0,66 0,33 6.088 
P. caeru10uc; 2,02 1 ,4 ] 0, 24 '.,14 6,18 32.91 53,0 5 0,0-=+ ll.656 
P . cris tatus 19,59 0,49 6,26 36,45 30,73 6,43 0,05 4.074 
P. Il'cl.jür 74,30 5.50 0,47 1 ,58 7,3& 10,13 0,6 4 - 1.708 
S . unicolo r 7':. ,73 13,27 159 
F. cOl:l cbs 66,29 0,58 0 ,22 4,88 2 3,27 4.76 - 6.868 
S. sed.nus dS ,65 11,35 423 
E. cia A7,01 2) 9Y 167 
TOTAL: 6l .05 6 
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por lo que su adición a la comunidad aumenta el número de zonas mixtas em-
pleadas por el conjunto de especies. Claros ejemplos de esto los tenemos en 
los cazadores aéreos (Hirundinidae, Muscicapidac) y el Petirrojo (Erithacus ru-
becula) como más adelante podremos ver. Parece apreciarse también que las 
especies temporales tienden a explotar el háhitat de un modo marginal respec-
to a las de presencia constante. El predominio numérico de esta últimas 
(aprox. 75% de los individuos de la comunidad) deja suponer que exploten las 
zonas más abundantes y productivas del hábitat, por lo que las especies tem-
porales deben quiús estar forzadas a emplear zonas marginales. La evidencia 
pre~ ntada hasta ahora no pennite sin embargo hacer más puntualizaciones 
sobre este hecho. 
Como resumen, podemos afinnar que los cambios en composición y abun-
dancia que la comunidad de Passerifonnes experimenta estacionalmente traen 
consigo apreciables cambios en la distribución de la actividad alimenticia en-
tre las distintas partes del hábitat. Estos dependen de la identidad de las espe-
cies coexistentes y de la naturaleza constante o temporal de las mismas. 
Empleo individual del hábitat por las distintas especies 
En el apartado anterior hemos visto el uso a que el hábitat estaba sometido 
por parte de la comunidad, considerada ésta en conjunto y como un bloque 
indiferenciado. Sin embargo, la comunidad la constituyen poblaciones discre-
tas de especies individuales y es interesante conocer cómo explota el hábitat 
físico cada una de ellas. Ello es condición previa para abordar posterionnente 
el estudio de las superposiciones interespecíficas en el uso del espacio. La in-
fonnación que hemos reunido sobre la utilización alimenticia del hábitat por 
parte de las distintas especies de Passeriformes es muy abundante (83,217 y 
63,056 segundos netos de observación en A y B respectivamente), por lo que 
su exposición detallada por meses, parcelas, especies y categorías del hábitat 
sería demasiado larga y en cierto modo inútil por tratarse de datos brutos. 
Como pretendemos únicamente en este apartado dar una idea global del mo-
do de utilización seguido por cada especie, hemos optado por exponer sólo un 
resumen de la infonnación disponible. 
Para cada cspecie se han acumulado los datos mensuales de utilización (se-
gundos/zona) en un total anual que refleja las condiciones globales a lo largo 
del período de estudio. El perfil de utilización de cada especie se obtuvo cal-
culando los porcentajes correspondientes a las distintas zonas del hábitat con 
respecto al total anual de segundos de observación. De este modo pueden 
compararse de modo inmediato los perfiles de especies con distintos totales 
de observación derivados de una abundancia diferencial de las mismas. Sólo 
hemos tratado aquí la utilización del hábitat con respecto a sus zonas estruc-
turales, ya que ofrecer simultáneamente la infonnación referida a la dimen-
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Figura 36.- Perfil anual de utilización del habitat por algunas especies de presencia constante. En la escala hori-
zontal se representan las ocho zonas estructurales consideradas (símbolos descritos en el texto); en la vertical, se-
gundos de observación que la especie emplea en cada zona, expresado como porcentaje respecto al total anual de 
observaciones (Tabla 23). La mitad superior de cada figura corresponde a la parcela A, la inferior a la parcela B. 
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sión altitudinal ofrece menos interés una vez que fué demostrada arriLa la es-
trecha vinculación existente entre ambas dimensiones. 
Para las I'species de presencia constante, además de la situación media 
allual se ha estudiado también la variación estacional en la utilización del há-
bitat y los resultados se discuten en la segunda parte de este apartado. 
1.- Tipos generales de utilización. 
Los resultados se recogen en la Tabla 23 para la totalidad de las especies 
implicadas en los análisis. En las Figuras 36 y 37 se presentan los perfiles de 
utilización de las especies con mayor cantidad de datos y más características 
de la comunidad. Como cabía esperar, las líneas generales coinciden en con-
junto con los resultados vistos anteriormente: el suelo y las dos capas periféri-
cas de la copa acaparan las mayores intensidades de utilización y son las zonas 
empleadas por mayor número de especies. Sin embargo, puede apreciarse que 
a pesar del reducido número de zonas estructurales, existe una gran diversidad 
de formas de explotación del hábitat. Aunque la aparición de varios grupos de 
especies con perfiles similares sugiere la posibilidad de realizar una clasifica-
ción de las mismas, dejamos este interesante aspecto para ser tratado en deta-
lle en un apartado posterior. 
Resalta en la Tabla 23 el estrecho paralelismo existente entre las dos parce-
las de estudio en cuanto a los perfiles de utilización de la mayoría de las espe-
cies. Esto se manifiesta aún más claramente en la simetría que ofrecen los grá-
ficos de las Figuras 36 y 37. Las discrepancias más apreciables se presentan en 
aquellas especies que han proporcionado menor cantidad de segundos netos 
de observación, por lo que deben ser atribuidas a deficiencias del muestreo en 
estas especies poco abundantes. En las especies de presencia constante y por 
tanto mayor abundancia de datos, la simetría de los gráficos (Fig. 36) es casi 
perfecta. Una apreciable e interesante diferencia la muestran P. cristatus y P. 
major, que en la parcela B utilizan el suelo con mayor asiduidad que en A. 
Aunque en menor grado, P. collybita, E. rubecula, S. europaea y F. coelebs ex-
hiben el mismo tipo de diferencia entre las dos parcelas, explotando el suelo 
más frecuentemente en B. La mayor disponibilidad de suelo abierto que ofre-
ce este encinar debe ser responsable de estas diferencias. 
Entre las especies de presencia constante existen tres restringidas al suelo 
(G. theklae, L. arborea, T. merula), dos que emplean mayoritariamente los 
troncos (S. europaea, C. brachydactyla), otras dos que usan simultáneamente 
el suelo y las copas (P. major, F. coelebs) y tres prácticamente restringidas a 
las partes externas de las copas (P. caeruleus, P. cristatus, A. caudatus). Entre 
las temporales, más numerosas, existen casi todos los tipos anteriores más el 
correspondiente al uso exclusivo (Hirundinidae) o apreciable (Muscicapidae) 
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por el contrario especies temporales que usen exclusivamente los troncos y ra-
mas gruesas. 
El tipo de empleo del hábitat está estrechamente relacionado con el com-
portamiento alimenticio seguido por cada especie. Aquéllas que habitualmen-
te obtienen sus presas avizorando o papamosqueando emplean con gran fre-
cuencia las ramas externas del árbol de grosor medio, TBE (ver p. ej. L. sena-
tor, M. striata, F. hypoleuca), las cuales sirven como posaderos desde donde 
observar sus terrenos de caza. En estas especies, los perfiles de utilización ob-
tenidos no describen realmente el uso del hábitat si no se tiene en cuenta tam-
bién la modalidad de comportamiento alimenticio seguida. Conviene tener en 
cuenta estos aspectos al observar los datos contenidos en la Tabla 23. 
2.- Evolución estacional del modo de utilizar el hábitat. 
Las especies que permanecen a lo largo de todo el año formando parte de 
la comunidad son, desde un punto de vista teórico, los candidatos más proba-
bles para mostrar cambios estacionales en su modo de utilizar el hábitat físi-
co. La necesidad de afrontar las diversas condiciones ambientales que pode-
mos suponer se suceden a lo largo de un ciclo anual debe quizás forzarlas a 
modificar sus normas de conducta y la manera de explotar el hábitat. Su con-
tinuada presencia y su mayor abundancia sirven además para proporcionar in-
formación más abundante, por lo que en estas especies podemos estudiar este 
aspecto con más facilidad. 
Diversos autores han documentado cambios apreciables producidos a lo 
largo del año en los tipos de utilización del hábitat de algunos passeriformes, 
generalmente en latitudes templadas (p. ej.: HARTLEY 1953, GmB 1954, 
STALLCUP 1968) y boreales (HALL y HANSSON 1975, ULFSTRAND 
1976). En estas regiones, las alteraciones del comportamiento alimenticio sue-
len responder a la fuerte estacionalidad del medio que el carácter caducifolio 
de muchos hábitats, las superpoblaciones estacionales de orugas defoliantes y 
la adversidad de los inviernos, confieren al entorno de la comunidad (MA-
CARTHUR 1959, MORSE 1971). A la vista de esto, es interesante investigar 
los posibles cambios anuales que se produzcan en el modo de explotar el hábi-
tat entre las especies constantes de nuestros encinares, ya que en estos la esta-
cionalidad es de muy distinta naturaleza a la que tiene lugar en climas templa-
dos y nórdicos. 
Los datos relacionados con la evolución anual del uso del espacio por las 
especies constantes se ofrecen en el Apéndice 5 para las dos parcelas de estu-
dio. Un resumen de los mismos se presenta en la Figura 38. No se han tenido 
en cuenta a G. theklae, L. atborea, T. merula yA. caudatus; todas estas espe-
cies, aunque de presencia constante, utilizan casi o exclusivamente una sola 
zona del hábitat (el suelo las tres primeras, TCI la última) y podemos decir ya 
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Figura 38.- Evolución anual en la utilización del habitat por seis especies de presencia 
constante . Cada par horizontal de gráficos se refiere a la misma especie (ver numeración 
después) en las parcelas A (izquierda) y B (derecha). En la escala horizontal se represen-
tan meses y en la vertical las zonas del habitat (símbolos descritos en el texto). Nótese el 
desfase de un mes existente entre las escalas horizontales de A y B, debido a diferencias 
en el período de estudio de ambas parcelas. Para cada mes se han rayado la zona o zonas 
que absorben al menos 50 % del tiempo de observación. En punteado, zona (s) suplemen-
taria(s) hasta completar el 75% del total mensual de observación. 1, P. caeruleus. 2, P. 
cristatus. 3, P. majar. 4, F. coelebs. 5, S. europaea. 6, C. brachydactyla. 
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aquí que no muestran ninguna alteración estacional en su comportamiento, al 
menos en cuanto a las zonas que estamos considerando. 
Entre las seis especies representadas (Fig. 38) encontramos unas que mues-
tran gran constancia anual en su empleo del hábitat y otras que ofrecen cam-
bios estacionales apreciables. El Herrerillo Común (P. caeruleus) es la especie 
más uniforme y esto se manifiesta en las dos parcelas. Las hojas y brotes de la 
encina (TCE) son durante todo el año el sustrato que absorbe la mayor parte 
de su actividad alimenticia. 
Durante la primavera, Parus major concentra su actividad en el suelo, pa-
sando durante otoño e invierno a emplear con mucha frecuencia las zonas in-
ternas de la copa (Ter). Esto es aplicable sobre todo a la parcela A, aunque 
los escasos datos referidos a B tienden a revelar una tendencia similar. Aunque 
de manera menos clara, el Pinzón (F. coelebs) muestra también algunos cam-
bios estacionales en la distribución de su actividad alimenticia: en la parcela 
B, el empleo de las copas de la encina está restringido a la primavera (marzo, 
abril, mayo), época en la que prácticamente abandona el suelo, su sustrato ha-
bitual durante el resto del año. Esta tendencia no es compartida por la parce-
la A, donde suele emplear regular y simultáneamente las copas y el suelo. 
Las tres especies restantes (P. cristatus, S. europaea, C. brachydactyla) pre-
sentan en las dos parcelas cambios mensuales en la distribución de su activi-
dad alimenticia, pero no se aprecian tendencias globales consistentes. 
Los cambios estacionales en la utilización del hábitat pueden ser motivados 
por alteraciones en la disponibilidad y distribución del alimento, interacciones 
entre especies, o ambas. En unos pocos casos, es clara la relación entre los 
cambios estacionales vistos arriba y las disponibilidades alimenticias. La abun-
dancia primaveral de orugas defoliantes en TCI y TCE trae consigo un empleo 
más intenso de esas zonas por parte de P. caeruleus, F. coelebs y-S. europaea 
(Fig. 38). El generalizado abandono del suelo durante el verano debe atribuir-
se a la sequía y la adversidad estival de esa zona. El uso invernal de las copas 
que hace P. major está en gran parte relacionado con la búsqueda activa de be-
llotas, las cuales toma del árbol antes de que caigan al suelo.. Por el contrario, 
en primavera utiliza int :msamente el suelo, donde se dedica entonces a la cap-
tura de los abundantes invertebrados que allí se encuentran. 
Otros cambios son difíciles de relacionar con alteraciones producidas en el 
hábitat, sobre todo por la imposibilidad de conocer en detalle los cambios 
temporales en la distribución, abundancia, categorías taxonómicas, tamaño, 
etc., de las presas consumidas por las numerosas especies que integran la co-
munidad. A pesar de ello, los resultados obtenidos nos sirven para comprobar, 
con independencia de su causalidad, que algunas especies constantes no jue-
gan siempre el mismo papel en la comunidad a lo largo del año. Aunque no 
seamos capaces de establecer las causas de todos los cambios estacionales en 
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comportamiento, la conclusión anterior es importante por sí misma y quere-
mos que sea el único punto a retener de este breve apartado. 
3.- Selección y utilización del hábitat por el género Paros. 
En gran medida, la configuración morfológica de una especie la capacita 
para explotar con provecho ciertos hábitats concretos y, dentro de ellos, de-
terminadas zonas estructurales. A pesar de la plasticidad que cabe suponerle a 
las especies, el tipo de hábitat elegido preferentemente y el modo de explota-
ción del mismo son características inherentes a cada una de ellas, relacionadas 
en último término con su anatomía y fisiología (GASTON 1974, KARR Y 
JAMES 1975, PARTRIDGE 1976). De acuerdo con esto, podemos esperar 
que una misma especie presente cierta constancia geográfica en cuanto a las 
zonas del hábitat empleadas en su búsqueda de alimento. 
Comparando nuestros resultados con los publicados para distintas comuni-
dades europeas, los razonamientos anteriores se revelan esencialmente válidos. 
Al igual que en nuestra área de estudio, P. caeruleus busca en los robledales 
europeos su alimento en las hojas y ramitas periféricas de las copas (COLQU. 
HOUN y MORLEY 1943, HARTLEY 1953, EDINGTON y EDINGTON 
1972). SiUa y Certhia (en este caso C. familiari.~) ocupan por doquier los tron-
cos y grandes ramas (GIBB 1954, EDINGTON y EDINGTON 1972). La cons-
tancia del Mito (A. caudatus) en utilizar casi exclusivamente las ramitas (Tel) 
se aprecia también en otras regiones europeas (HARTLEY 1953, G ffiB 1954). 
Sin embargo, un punto interesante para estudiar en detalle es el caso del 
Herrerillo Capuchino (P. cristatus). Esta especie es un típico habitante de bos-
ques de coníferas en toda su área de distribución (SNOW 1954) y, como ya 
señalamos, su presencia en nuestros encinares es un interesante hallazgo. 
¿Cambia este Herrerillo su modo de explotar el hábitat al pasar al encinar y 
compartir el espacio con especies de las que habitualmente está separado por 
su distinta selección de hábitat? 
Comparando nuestros datos con los resultados publicados para Escandina-
vía por ALERSTAM et al. (1974), NILSSON y ALERSTAM (1976) y ULFS-
TRAND y NILSSON (1976) (Fig. 39), resulta bien patente que a pesar de la 
importante diferencia en el tipo de hábitat ocupado, la especie elige en ambas 
regiones las mismas zonas estructurales para procurarse el alimento: ramitas 
finas sin hojas y ramas medianamente gruesas del interior de los árboles. Ni Las 
hojas de la encina ni las acículas de las coníferas par~en ser sustratos favore-
cidos por la especie. El suelo es moderadamente utilizado en los dos tipos de 
hábitat. El ÚIÚCO punto de desacuerdo está en el uso del tronco, frecuente-
mente empleado por CristatU,6 en las coníferas. Esta diferencia es resultado a 
su vez de la gran diferencia cualitativa existente entre el tronco principal de 
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Figura 39.- Utilización de distintas zonas de habitat por P. cristatus en bosques de coní-
feras escandinavos y nuestros encinares de estudio . Los porcentajes se refieren a número 
¡le observaciones (en coníferas) o número de segundos (encinares) en que la especie per-
manecía buscando alimento en cada zona. Las líneas verticales se refieren a localidades y 
fechas concretas. Los datos de nuestros encinares son los totales anuales de las parcelas A 
y B reflejados en la Tabla 23. Las líneas de trazo y punto unen los porcentajes medios re-
presentados por cada zona (triángulos). Aunque las zonas estructurales de coníferas (pi-
nos y abetos en este caso) y encinas no son estrictamente comparables, se han agrupado 
los datos originales en zonas lo más similares posibles para poder efectuar las comparacio-
nes Los datos de las seis comunidades escandinavas están extraidos de ALERST AM et al. 
(\974-), ILSSO ALERSTAM (1976) y ULFSTRAND y NILSSON (1976). Se han 
escogido estos trabajos entre otros posibles por tratarse de un grupo de investigadores 
con cri terios lIIúficadoB acerca de la subdivisión del habitat. Se refieren a bosques de pi-
nos. abetos y mixtos en localidades de Suecia, Dinamarca y Finlandia en distintas épocas 
del año, por lo que pueden considerarse representativos de las condiciones medias. 
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largo de todo el árhol formando un eje qul' es accesible desue todas las ramas 
laterales. A pesar de haberlos hecho corresJlonderse en la Fig. :39 para eom-
plelar el conjunto, ambos "troncos" no son realmente cumparables. 
(:011 la salvedad anterior, puede afirmarse que los rasgos generales del com-
portamiento de P. cristatus en cuanto a su empico del hábitat, coinciden en 
lat'\ coníferas (su háhitat usual) y nuestra zona de ebtudio, dondl' ocupa un há-
!Jital marginal. E:s interesante señalar la apaff~nte plasticidad que f(~vcla la cs-
peci(' en el uso de distintos sustratos, ya qul' existen importantes cambius de 
unas localidades escandinavas a otras y entre épocas del año (Fig. 39). Esta 
plasticidad puede ser responsable de su capacidad para colonizar otros hábi-
tats en ciertas ocasiones. 
En las comunidades escandinavas asentadas en bosques de coníferas, P. 
cristatus coexiste habitualmente con varias otras especies del mismo génno, 
típicas de coníferas como él y de las cuales difiere en el modo Uí' empIcar pi 
hábitat (ater y montanus sobre todo; según la región y tipo de hábitat, tam-
bién major) (LACK 1971). Expuesto de un modo simple y esquemático, atf'r 
explota casi exclusivamente las acÍculas y porciones más externas del árbol, 
major usa el suelo y ramas gruesas, y montanus utiliza sobre todo el tronco y 
ramas medianas sin hojas. Dentro de este esquema, cristatus se sitúa en una 
posición intermedia entre ater y montanus, mostrando una cierta amplitud en 
su empleo del hábitat y bastante plasticidad (Fig. 39) (LACK 1971, ALEHS-
TAM et al. 1974, NILSSON y ALERSTAM 1976, ULFSTRAND y NILSSON 
1976). 
En las comunidades de bosques caducifolios europeos habita otro grupo 
bien definido de Parus; éste suele estar constituido por caeruleus (utiliza hojas 
sobre todo), palustris (ramas y ramitas principalmente) y major (suelo y parte 
de la copa), aunque en las Islas Británicas pueden añadÍrseles en ocasiones 
ater y montanus en bajas densidades (GIBB 1954, LACK 1971). De este nu-
meroso grupo de especies, sólo caeruleus y major persisten en la casi totaliuad 
de los encinares de la Península Ibérica (Obs. pers.); el primero de ellos utiliza 
extensivamente las hojas y ramitas finas de la copa, mientras que el segundo 
emplea suelo y ramas regularmente, tal como vimos arriba. Al faltar palustris 
(restringido en España a zonas pirenaicas, cantábricas y del Sistema Ibérico), 
quedan vacantes de utilización por el género Parus las ramas de la encina. 
Este hecho plantea alternativas muy interesantes. ¿Responden de algún 
modo caeruleus y major con su comportamiento a la ausencia de un competi-
dor por el espacio? ¿Afecta de algún modo la presencia local de cristatus a la 
distribución espacial de la actividad de las otras dos especies? Teóricamente, 
es previsible que en la mayoría de los encinares, donde sólo caeruleus y major 
coexisten, estas dos especies deben expandir su actividad alimenticia sobre zo-
nas del árbol marginales y menos óptimas para sus fenotipos, pero inexplota-
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das por cualqui r otra esp' ie. Cabe esperar además que cuando esté presente 
cristatus un omp lid r uperior en sos sustratos marginales, se produzca 
una con ntración en lo nicllo d ca 'ruleus y major, dirigida a disminuir la 
superpo. i i ' 11 espacial de cada una e JI cristatus. Por último, otra predicción 
qu la contra ción deh er más intensa en caeruleus, mucho más parecido 
en tamaño y CO turnbres, on qui u probablemente debe producirse mayor in-
teracción competitiva. 
Dentro de ~n estudio actualmente en curso sobre los Passeriformes de 
aquella comarca, en marzo y abril de 1975 realizamos observaciones sobre uti-
lización del hábitat en un encinar puro ("El Chinche ') situado a 6 km. al nor-
te de Villanueva de Córdoba y 175 km. al ENE de nuestra área principal de 
estudio. Se trata de un encinar adehesado típico, con ausencia absoluta de 
matorral, dedicado a ganadería. Aunque la densidad de árboles es menor que 
en cualquiera de nuestras parcelas (aprox. 50 piés/Ha) y estos son más viejos y 
de mayor tamaño, la estructura general de las encinas es idéntica por haber si-
do sometidas tradicionalmente al mismo tipo de manejo humano. La compo-
sición taxonómica de la comunidad de Passeriformes es esencialmente la mis-
ma, a diferencia que Parus cristatus está ausente y las únicas especies del géne-
ro son caeruleus y majar. 
Para efectuar la comparación entre nuestra zona de estudio y "El Chinche" 
hemos calculado los porcentajes medios de utilización de cada zona del hábi-
tat por caeruleus, cristatus y major en las parcelas A y B durante febrero, mar-
zo y abril, eliminando de los cálculos toda utilización referida al matorral por 
carecer de este sustrato el encinar de Córdoba. Para calcular la concentración 
de la actividad de cada especie utilizamos la expresión 
B¡ = 1/ ~ Pf 
¡ 
siendo i = 1,2 ... 6 = número de zonas estructurales, p¡ = proporción del tiem-
po total registrada en la zona i. Los resultados se muestran en la Figura 40. 
En ausencia de cristatus, tanto caeruleus como major exhiben mayor am-
plitud de nicho que cuando coexisten las tres en simpatrÍa local. Caeruleus 
distribuye más hornogén amente su actividad entre los distintos sustratos y se 
concentra menos n la Ilojas y ramitas (TCI, TCE). Paralelamente, major em-
plea con mayor frecuencia Jos troncos, ramas y partes externas de la copa. 
Cuando cristatus forma parte de la comunidad, la actividad de majar se con-
centra en el sucio y la de caeruleus en hojas y ramitas, mientras que cristatus 
distribuy su búsqu da de alimento de modo algo eclético entre varios sustra-
tos. Comparando los valores de Bj , puede apreciarse que la intensidad de la 
contracción es mayor en caeruleus, tal como era de esperar. Aunque esta evi-
dencia se refiere sólo a dos localidades y una época del año muy concreta, 
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Figura 40.- Utilización alimenticia del habitat por Parus caeruleus y P. major en condi· 
ciones dc ausencia (izquierda) y presencia (derecha) de P. crístatu,~. Las cifras sobre las 
columnas de 108 histogramas expresan cl porcentaj del total de segundos d observación 
que la especie fue registrada en cada zona del habitat (símbolos uescritos en ellexto). e 
han suprimido las observaciones asociadas a matorral en A y B por cllrecer el encinar de 
"El Chinche" de este sustrato. A la derecha. volores medios de las parcelas A y B durante 
02, 03 Y 04, 1975. A la izquierda, resultado de observaciones en 03 y 04. 1975 (3.089 Y 
785 sega. netos dc observación para caeruleu$ y major, respectivamente) . La.s cifras inme-
diatamente debajo del nombre específico son una medida de amplitud de nicho (ver tex· 
to) calculada a partir dc las proporciones halladas. Se muestran scparadamente la ampli-
tud en A (cifra superior) y B (inferior). Puede apreciarse cómo la presencia de cristatus se 
traduce en una visible concentración de los nichos de caeruleus y major. 
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estos resultados son muy reveladores y concuerdan plenamente con las predic-
ciones realizadas arriba. 
Además de estos cambios en el comportamiento alimenticio de caeruleus y 
major, la presencia de cristatus induce alteraciones morfológicas en caeruleus, 
su más inmediato competidor (Tabla 24). Cuando coexiste con cristatus en 
Huelva, el pico de caeruleus es significativamente más corto (algo más de 0,5 
mm. de diferencia en promedio) que cuando aquella especie está ausente. En 
este último caso, el pico de caeruleus es de longitud muy similar al de crista-
tus cuando ambos están en simpatrÍa local. Se trata pues de un claro desplaza-
miento morfológico inducido por la presencia de cristatus. Por el contrario, 
major no experiment~ ninguna variación en la longitud del culmen de una lo-
calidad a otra, lo cual concuerda con la respuesta también poco apreciable 
que sufre su comportamiento (Fig. 40). La longitud del pico cs una variable 
con gran sentido ecológico (HESPENHEIDE 1973), por estar íntimamente 
vinculada a la actividad alimentieia de cada especie y por ello la hemos elegido 
para establecer las anteriores comparaciones. Estos resultados no hacen pués 
más que confirmar el carácter competitivo de las alteraciones en el comporta-
miento alimenticio vistas arriba. 
La simpatría local de las tres especies de Parus en nuestra zona de estudio es 
una situación que parece ser posterior en el tiempo a la simple coexistencia de 
major y caeruleus. La evidencia en favor de esto es limitada e indirecta, pero 
apoya esta hipótesis. En la actualidad, la ocupación de encinares por cristatus 
está restringida a comarcas del norte de Huelva y Sevilla (observ. pers. y F. 
Barrera, como pers.). En ciertas localidades de esta última provincia la especie 
era desconocida hace tan sólo cuatro años, habiéndose constatado desde en-
tonces su presencia y nidificación regular, aunque en bajas densidades (F. Ba-
rrera, com .pers.), pasando a coexistir allí con las otras dos especies. Ello pare-
ee sugerir, junto eon la relativa abundancia de cristatus en los encinares del 
norte de Huelva, que la especie está colonizando este hábitat desde el oeste, 
entrando a ocupar encinares explotados previamente sólo por caeruleus y ma-
jar. Hasta hace sólo unos años, han existido en el noroeste de Huelva impor-
tantes masas forestales de coníferas (Pinus), plantadas artificialmente, de las 
que en la actualidad sólo quedan algunos retazos. En dichas zonas cristatus 
era moderadamente abundante, como aún lo es en extensos pinares de P. pillPa 
situados al sur, en llanuras premarisllleñas de Sevilla (términos de Aznalcázar 
y Villamanrique; observo pers.). Estos últimos pinares son muy antiguos y es 
la masa de coníferas más importante cercana a Sierra :YJorcna occidental, pu-
diendo proceder de ellos los cristatus colonizadores en el caso de que efectiva-
mente se haya producido la expansión hacia el este que hemos sugerido. De 
cualquier forma, la realidad de esta invasión sólo podrá ser admitida o recha-
zada al cabo de los años. Con independencia de esto, la presencia local de cris-
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tatus en un háLitat po\.:o usual para la es~wcie , julll() t:Otl I,! r"!"' I, ,: , 1" ",11-
pación del encinar por caeru/plLS y major ('n (,1 r('stu ti!" la 1" :11 ítl~lda 11)1'1'[('<1, 
parece indicarnos (Iue la colonizat:ióll de cristat[¿s se Ita prodllcido ~:un pustt'-
rioridad a la situación de simple coexistencia de las otras dos ,'slJ('cit's, 
Hasta aquí, ha quedado demostralla la comprcsión y de~plazarnimto que 
sufren los nichos dc caeru/elLs y major en presencia de cristl/(us, ~in I:mbargo, 
resulta mucho más difícil aportar ev idrncia rn favor clf' una expansión di' 
aquellas dos rspl'(:ies en f(>spuesta a la dcsaparición de jJa/u s( ris, \11 son ('0111-
parables nu estros datos !'Oll lo:; oht<:nidof; pOI' otro,.; autofl'>, I.'n Ilosqul'~ I'adll-
cifolios europeos, ya qul:' la estructura físil'a d(' ambos tipo:, de 1)()~'1l1l' ,:;.; 11l11~ 
diferentc , por lo <¡Ul:' no podclllos efectuar cOlllparaciOlw:> dl'l lipo di' la qlll' 
se ha realizado en la Fig. 40, ~in eml,argo, sí parcce claro 'llj(~ (,/,iS(II(US, ~ill al-
terar ('senl'íalmente su \.:ompoltami(:nto alilllt'nti('ío (Fig, ,'i()), I'xplota d rnci-
nar del mismo modo que lo hace pa/ustris 1'11 los roJ¡leJalt'~ (colllpán'llsl' 1l1lt'S-
tr08 datos con los ret'f'l'idoO' a "sta última espl'l:Ít' publil'ado,; P(J1' 11 \ I{'I' 1 J: Y 
1 %~, ClBB 1<):)4, ElH\(;,/,Oí\ ;. U>I \CT()\ 1 <)-;-~) . Ln ,,1 l"I'I'I'111! dt' la:-
TABLA 24, - Longitud del culmen (medido d,~sde vi plulllaj'> hasta , u ('xtr~mo) ,'n do" 
poblaciones andaluzas de I'arus spp. con) sin p, crisla/us ("":' Chind,..", \ illantlna (J<. 
Córdoba; " Caravales", Higuera de la Sierra. Hucha), X, media mut:stl'al. n , lalllal'lO dt, Id 
muestra, s2, "arianza muestral. Entre paréntesis, núlllPl'O de ejcmplarf';; 1l1t'didos ('n ('am-
po (primera cifra) yen la rolección dt' la Estación Biológica dc Dorlalla (segunda t'.ifl'a), 
Los ejemplares de "El Chinch e" fueron todos medidos en campo, Puede apreciar,;,' l/ut' 
en presencia dI' cristatlls, d pico de caenl/eus SI' l¡are significativamente má, corto, ale-
jándose así de las dimensione;; de aqwdla especie, La longitud media del pico de major no 
(~xp erimc nta cambios significati,os de una localidad a otra, 
ESPECIE. LOCALIDAD t Student 
"El Chinche" "Caravales". 
-
x 10,69 10,72 t = 0,147 
Parus major n 2 10 17(4,13) 0,5 
s 0,2750 0,2241 p> 
-
x 8,20 
Parus crista- ausente 8(0,8) -
tus s2 0,1025 
-
x 8,07 7,52 3,133 Parus caeru-- 25(11,14) t = n 15 0,01 1eus s2 0,1707 0,3480 p< 
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conjeturas, es razonable suponer que si cristatus usa el hábitat tal como lo ha-
ce palustris en robledales europeos y su adición a la cQmunidad provoca una 
compresión de los nichos de caeruleus y major, ello es porque previamente es-
tas dos especies habrían ampliado en algo su espectro de utilización tras la de-
saparición de palustris. Es evidente el interés que presenta este complejo tema 
de cara a posibles estudios futuros. 
Es difícil demostrar en comunidades naturales fenómenos competitivos, 
pero existen diversos tipos de evidencia circunstancial que habitualmente se 
han interpretado como reveladoras de competencia actual o pretérita (PIAN-
KA 1974). Entre ellos figuran los casos de "desplazamiento de carácter" 
("character displacement", BROWN y WILSON 1956) y "desplazamiento de 
nichos" ("niche shifts", p. ej. DIAMOND 1970, HUEY et al. 1974). El prime-
ro de ellos designa situaciones en las que dos especies son más similares mor-
fológica o ecológicamente cuando no coexisten (alopatrÍa) que cuando coe-
xisten (simpatría). La divergencia que se produce en simpatría tiene como re-
sultado disminuir la intensidad de las interacciones competitivas entre ellas, 
por lo que indirectamente el desplazamiento de carácter nos demuestra la 
competencia entre esas especies. 
El desplazamiento de nichos es un fenómeno esencialmente smular, sólo 
que suele estar referido habitualmente a características de utilización de la es-
pecie. La pr{'.-Sencia de un competidor afecta al modo de utilizar el hábitat o 
cualquier otro recurso por parte de una especie dada, disminuyendo de este 
modo la intensidad de la competencia (MACARTHUR y WILSON 1967, DIA-
MOND 1970, HUEY et al. 1974). 
Los dos fenómenos anteriores han sido demostrados en el caso de las tres 
especies de Parus estudiadas. Además de la divergencia morfológica y el des-
plazamiento de nichos, se produce también una compresión de estos en pre-
sencia de cristatus. El proceso inverso, la expansión de nichos, suele ser inter-
pretado generalmente como una evidencia en favor de una suavización y dis-
minución de la competencia interespecífica (CROWELL 1962, TERBORG y 
FAABORG 1973), mientras que la compresión refleja una intensificación de 
la misma (MACARTHUR y WILSON 1967). 
La doble evidencia presentada arriba demuestra efectivamente que Clleru-
leus y cristatus interaccionan competitivamente. La compresión del nicho es-
pacial de caeruleus y su diferenciación morfológica en presencia de cristatus 
se dirigen ambas en el sentido de disminuir la similaridad con cristatus y, por 
tanto, la intensidad de competencia. La relación entre major y cristatus es 
mucho menos evidente, como cabría esperar de la gran diferencia en tamaño 
y proporciones que las separan. 
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Solapación interespecífica y amplitud de nichos 
La comunidad de Passerifonnes está compuesta a lo largo del ciclo anual 
de especies con diferente identidad taxonómica y cada una de ellas explota el 
hábitat de un modo característico. Al variar las especies de una época a otra y 
alterar su comportamiento las de presencia constante, podemos suponer que 
el nivel medio de superposición interespecífica en el empleo del hábitat, las 
relaciones entre especies individuales y las amplitudes relativas del nicho espa-
cial de cada una de éstas deben sufrir importantes cambios estacionales. Si ad-
mitimos que el grado de solapación en el uso del espacio está relacionado de 
algún modo con la configuración competitiva de la comunidad, es de gran in-
terés estudiar cómo varían temporalmente los parámetros anteriores. Por otra 
parte, la magnitud relativa y absoluta de la superposición entre especies tem-
porales y sedentarias, y cada una de ellas entre sí, son elementos necesarios 
para comprender los mecanismos mediante los cuales se llevan a cabo las adi-
ciones y supresiones estacionales de especies. 
A lo largo de este apartado consideramos por separado las relaciones de so-
lapación y amplitud referidas a la utilización del hábitat en altura, zonas es-
tructurales y zonas mixtas. Como señalamos anteriormente, el método em-
pleado para los cálculos de amplitud y solapación ha sido el del Colwell-Fu-
tuyma (Apéndice 4). 
1.- Promedios mensuales de amplitud y solapación. 
Para cada mes y parcela de estudio obtuvimos tres matrices de solapación 
diferentes y tres grupos de valores específicos de amplitud de nicho, referidos 
a utilización del hábitat según las tres clasificaciones indicadas arriba. 
Como una medida del grado medio de empaquetamiento de las especies, se 
calculó para cada semi-matriz (Apéndices 6 y 7) el valor medio de todos sus 
elementos a excepción de la diagonal principal (iguales a la unidad) (CODY 
1974). También calculamos la amplitud media de nicho referida al total de es-
pecies implicadas en cada análisis mensual (Apéndice 8). Solapación media 
(SDL) y amplitud media (AMP) mensuales constituyen dos parámetros des-
criptivos de las condiciones globales en el seno de la comunidad en cuanto al 
uso común de la dimensión del nicho que estemos considerando. El estudio 
de su evolución anual nos revelará por consiguiente los cambios estacionales 
sufridos por la estructura de la comunidad a nivel global. 
a) Evolución anual. 
A lo largo del año, la comunidad atraviesa alternativamente por fases de un 
compacto empaquetamiento de sus especies y períodos durante los cuales el 
uso del espacio se lleva a cabo de tal modo que la conectividad interespecífi-
ca, medida con SOL, es mucho menor (F¡g. 41, Tabla 25). En la parcela A se 
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TABLA 25 . - Valorp.s llIt'nsllalc~ de solapaciún (SOL)" amplitud (AMP) meuias en f' luso 
del espacio. l'a1wlados para la lItili:¿ación del habitat segll11 alturas. :lOnas !'structuralcs y 
zonas lIIixt as (global). En el texto sc desr.riben los dos parámetros anteriores. 
SOLAPACION AMPLlnID 
MLS Altu- Zonas Global Al tu- Zonas Global 
rae estro ra estro 
03 0,520 0,451 0,427 0,840 0,794 0,693 
04 0,437 ° ,289 0,264 0,774 0,699 0,616 
05 0,404 0,261 0,235 0,738 0,651 0,564 
06 0,501 0,344 0,382 0,769 0,686 0,603 
< 07 0,454 0,303 0,286 0,817 0,690 0,635 
< 08 0,369 0,216 0,155 0,685 0,591 0,499 
,...J 
1.>.1 
u 09 0,333 0,199 0,170 0,650 0,542 0,485 ~ p.. 10 0,474 0,384 0,271 0,766 0,735 0,625 
11 0,447 0,377 0,279 0,789 0,757 0,639 
12 0,518 0,357 0,322 0,828 0,751 0,686 
01 0,435 0,312 0,213 0,803 0,697 0,586 
02 0,386 0,302 0,227 0,744 0,648 0,577 
X 0,440 0,316 0,269 0,767 0,687 0,601 
04 0,386 0,185 0,151 0,751 0,642 0,583 
05 0,398 0,301 0,125 0,791 0,663 0,603 
06 0,350 0,132 0,153 0,659 0,605 0,571 
07 
IX) 08 0,340 0,161 0,129 0,705 0,553 0,494 
< 09 0,381 0,264 0,188 . 0,717 0,664 0,548 
,...J 
1.>.1 10 0,456 0,354 0,234 0,821 0,718 0,602 u 
~ 11 0,376 0,222 0,218 0,692 0,634 0,555 p.. 
12 0,489 0,322 0,347 0,787 0,728 0,642 
01 0,231 0,262 0,160 0,686 0,655 0,529 
02 0,409 0,293 0,285 0,761 0,704 0,642 
03 0,468 ° , 337 0,348 0,747 0 , 643 0 , 610 
X 
= 
0,389 0,258 0,213 0,738 0,655 0,580 
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producpn do~ claros máximos anuales en el valor de la ~olapa<.:ión media, qlll' 
tienen lugar en junio y diciembre. En la par<.:ela B no ~t~ aprecia más (IUt' t'ste 
último, faltando aparentemente el correspondiente a junio. Durante abril-ma-
yo y septiembre tienen lugar en A dos marcados mínimos, los cuales no son 
observables en B por faltarle el primer máximo anual; el resultado es f{11t' en 
esta última parcela, los niveles bajos dc solapación se sucedcn sin interrupc:iún 
duranLe la primavera y verano para dar paso en otoño e invierno a una fase ca-
racterizada por elevados valores de solapación media. 
Respecto a la amplitud media, su evolución anual es en todo paralela a la 
de SOL y la correlación entre ambas medidas es altamente significativa en to-
dos los casos y las dos parcelas (Tabla 26). Esta relación nos demuestra que 
cuando en la comunidad predominan las especies que utilizan el hábitat de un 
modo generalista (nichos amplios) y poco especializado, ello trae consigo una 
elevación en los niveles de solapación. A la inversa, cuando predominan espe-
cies de nichos estrechos (especialistas), la superposición intercspecífica global 
es menor. 
Durante la mayor parte del año, solapación y amplitud medias mensuales 
son ligeramente superiores en la parcela A, apreciándose igualmente esta dife-
rencia en las medias anuales de SOL y AMP (Tabla 25). Para los valores de so-
lapación en altura la diferencia entre parcelas no llega a ser significativa (U = 
40, p > 0,05, test Mann-Whitney) y sólo la alcanza escasamente en cuanto a 
la solapación por zonas estructurales y global (U = 38 en ambos casos, p = 
0,05). Parece pués revelarse una cierta tendencia hacia un empaquetamiento 
más denso de especies en la parcela A. 
Los resultados de las correlaciones entre el número mensual de especies y 
los valores medios de amplitud y solapación (Tabla 26) presentan un gran in-
terés. Mientras en la parcela A todas estas correlaciones tienen carácter negati-
vo, en B sucede justamente lo opuesto. Para comprender estos resultados, tan 
contradictorios aparentemente, debemos recordar aquí los efectos diferencia-
les del muestreo en ambas parcelas en lo que concierne a las especies tempora-
les y que ya discutimos en un apartado anterior. En la parcela A, los datos 
mensuales recogen adecuadamente información de las especies temporales, 
mientras que en B estas especies adquieren densidades más bajas y en su ma-
yoría no logran entrar en los análisis por insuficiencia de los datos. Esta insos-
layable deficiencia del muestreo nos puede servir sin embargo para cstablecer 
el efecto de las especies temporales sobre los valores de amplitud y solapa-
ClOno 
En la parcela A, la solapación y amplitud medias disminuyen al aumentar 
el número de especies coexistentes. Esto puede parecer paradójico a primera 
vista, ya que cabría esperar que si el rango de recursos empleados permanece 
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Figura 41.- Evolución anual de la solapación interespecífica media (SOL, ver texto para 
su descripción) en el empleo del habitat, calculada considerando éste dividido en alturas, 
zonas estructurales y zonas mixtas ( 'global"). 
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aumentar la dt'-nsidaJ del empaquetamiento y, por ello, la solapación media. 
Recordemos sin embargo que la variedad dc los recursos utilizados por la co-
munidad experimenta variaciones, sobre todo durante primavera y verano. Es-
tas épocas del año son, en la parcela A, las que ofrecen comunidades com-
puestas por mayor número de especies y las nuevas especies que se añaden du-
rante la misma a la comunidad ("temporales estivales ", vcr después) tienen en 
promcdio nichos más estrechos que las de presencia constante, solapándose 
además muy poco con éstas (admítase esto por ahora sin demostración, que 
ofrecemos más adelante; pueden verse no obstante Figs. 47 y 49). Se trata de 
especies que utilizan el hábitat de modo distinto a como lo hacen las especies 
constantes, tendiendo a ocupar secciones del hábitat previamente defectivas 
de explotación. El resultado es que en la parcela A, cuando la comunidad tie-
ne más especies el rango de recursos empleados es mayor y las especies 80n en 
promedio más especializadas, lo cual trae consigo las correlaciones negativas 
entre número de especies y solapación media que recoge la Tabla 26. 
En la parcela B, el número muestral de especies apenas experimenta varia-
ciones al cabo del año, aunque tiende a ser algo mayor durante otoño e invier-
no (Tabla 18). En esta época no se produce ampliación en el rango de recur-
sos empleados por la comunidad y las especies temporales que se añaden a és-
ta ("temporales invernantes') explotan el hábitat de modo parecido a como 
lo hacen las especies constantes, solapándose con ellas (ver después, Figs. 47 
y 49). Esto trae como consecuencia que el máximo anual de solapación media 
en la parcela B tiene lugar precisamente en esa época del año (otoño-invierno, 
Fig. 41), cuando la comunidad tiene un número de especies ligeramente ma-
yor al del resto del año. De ello surgen necesariamente las correlaciones positi-
vas que encontramos en la Tabla 26 . 
Los resultados anteriores, además de avisamos contra una interpretación 
simplista de las relaciones entre número de especies y solapación, nos hacen 
ver la necesidad de conocer en cierto detalle la evolución de la comunidad pa-
ra interpretar razonablemente correlaciones aparentemente simples pero con-
tradictorias, tales como las anteriores, las cuales encierran aspectos ignorados 
del problema que describen. 
b) Importancia relativa de la altura y zonas estructurales como elementos 
de segregación interespecífica. 
Si admitimos que las medidas de solapación entre pares de especies reflejan 
la magnitud de competencia potencial existente entre ellas, podemos suponer 
razonablemente que las comunidades han de tender a estructurarse de modo 
que sea mínima la superposición intereapecífica total, reduciendo de ese mo-
do las interacciones competitivas entre sus componentes; este valor global ha 
de ser el resultado de considerar conjuntamente la coincidencia en el uso de 
diversas dimensiones críticas del nicho (LEVINS 1968), habitualmente ali-
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TABLA 26:=; Coeficientes de correlación de Spearman (rs) entre número de especies, so-
lapación (SOL) y amplitud (AMP) medias mensuales, calculados separadamente para la 
utilizaCión del hábitat según alturas, zonas estructurales y zonas mixtas (global). Niveles 
de significación: x, p <0,05; xx, p <0,01; xxx, p <0,001. 
VARIABLES Altura Zonas es- Global tructurl. . 
PARCELA A (n = 12) 
Solapaci6n x amp~itud 0,827 '00( 0,874~~~ 0,832~~ 
Solapaci6n x n6rnero de ~ -o, 772~~ spp. -0,510 
-0,466 
Amplitud x n6rnero de ~ ~ spp. -0,592 -0,633 
-0,426 
PARCELA B ( n = 11) 
Solapaci6n x amplitud 0,746~~ 0,800 ~ 0,571 ~ 
Solapaci6n x número de ~ ~ ~ spp. 0,683 0,650 0,579 
Amplitud x n6mero de spp. 0,377 0,334 0,297 
mento, tiempo y/o espacio (PIANKA 1973, SCHOENER 1974 b). Si la super-
posición interespecífica global la obtenemos mediante alguna combinación de 
las solapaciones a lo largo de dimensiones individuales concretas (ver p. ej. 
LEVINS 1968, PIANKA 1973, YEATON y CODY 1974, CODY 1974, MAY 
1975 b), la minimización de la solapación global puede alcanzarse bien anu-
lando totalmente la coincidencia sobre una dimensión determinada, bien dis-
minuyéndola simultáneamente en todas las dimensiones. 
Al analizar comunidades en un plano global hemos quizás de prestar más 
atención a esta última alternativa. Por ello, si admitimos que nuestras comuni-
dades tienden a organizarse de modo que sea mínima la superposición global 
en el uso del espacio (cf. SCHOENER 1974 b), podemos ver cuál de las dos 
dimensiones espaciales que hemos considerado (altura sobre el suelo o zonas 
físicas del hábitat) contribuye más en realidad a la segregación interespecífica. 
De este modo podremos ver cuál es la base principal sobre la que descansa el 
reparto del espacio entre las espceies de Passeriformes que habitan el encinar, 
aspecto importante si tenemos en cuenta que la dimensión espacial constituye 
el modo más frecuente de segregación interespecífica en las comunidades de 
aves (SCHOENER 1974 b). 
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Figura 42.- Cambios mensuales en la contribución relativa de la altura (línea de trazos) y las zonas cstructurales 
(línea continua) a la segregación interespecífica global . Los círculos ncgros se refieren a la parcela A, los abiertos 
a la B. X, media anual. Ver texto para una descripción del parámetro ~(SOL) . El área rayada representa la zona 
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Las zonas "mixtas '" o "globalcs" que hemos considerado ha:;ta aquí cstán 
formauaf' por una simple combinación tle ocho estratos en altura frente a 
otras zonas puramente físicas del hábitat: si comparamos las magnitudes rela-
tivas de la solapación media calculada d~sdc los tres puntos de vista anteriores 
podremos ver la contribución relativa que hace cada dimensión a la segrega-
ción gluhal en el uso del espacio. En la raMa 25 puede apreciarse que en casi 
todos los mcses la solavación media es máxima cuando la dimensión que se 
consinera es la altura, intermedia ~i se calcula para zonas estructurales, y míni-
ma cuando SI:: trata de ?Onas mixtas (alturas x zonas estructurales). El descen-
so cn SOL y'ue se produce al pasar de considerar zonas en altura a zonas mix-
tas es precisamente la contribución de las zonas estructuralcs a la segregación 
global, que denominaremos ~ (SOL), Y la diferencia entre SOL (global) y 
SOL (zonas estruct.) es justamente la contribución individual de la altura por 
sí sola, ~ (SOL). 
Calculando ~ (SOL) Y ~ (SOL) a partir de los valores contenidos en la 
Tabla 25, rcsulta inmediato el comprobar que en conjunto la comunidad de 
Passcriformes del encinar utiliza el espacio mediante la selección preferente de 
zonas estructurales del mismo y sólo secundariamente subdivide el espacio en 
base a la altura (Fig. 42). Aunque existen cambios estacionales consistentes, 
la contribución mensual de las zonas estructurales del hábitat a la segregación 
interespecífica global es del orden de tres veces superior a la contribución in-
dividual de la altura. Ambas parcelas siguen una evolución prácticamente simi-
lar y sus respectivos valores medios anuales son casi idénticos (Fig. 42). 
La importancia de la altura como factor de segregación es máxima en am-
bas parcelas durante el período otoñal (aprox. 09, 10 Y 11), época en la que 
existe un desnivel menos marcado respecto a la significación relativa de las zo-
nas estructurales. Estos cambios estacionales en la relación entre las dos mag-
nitudes anteriores reflejan alteraciones paralelas en el modo de estructurarse 
la comunidad, probablemente como un simple reflejo de la identidad de las 
especies que en cada momento la componen. 
Durante ciertos meses, la contribución de la altura adquiere signo negativo, 
lo cual indica que el considerar esta dimensión no sólo no disminuye la sola-
pación media sino que la incrementa. Este efecto no debe ser tenido en cuen-
ta por ser un claro artefacto derivado de la presencia de numerosas especies 
que emplean mayoritaria o exlusivamente el suelo, una zona estructural verda-
deramente singular y que no se disgrega en estratos al ser considerada en el sis-
tema global alturas x zonas, ya que por su misma definición se halla restringi-
da a una única altura. 
Los resultados anteriores indican que en nuestras comunidades predomi-
nan las especies que atienden a las zonas del hábitat de un modo más o menos 
especializado, no jugando la dimensión "altura" un papel importante en la se-
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Figura 43.- Significación media anual de la altura y las zonas estructurales en la segrega-
ción interespecífica global de algunas especies en la parcela A. La contribución de cada 
dimensión se expresa como porcentaje frente a la respectiva media anual para cada espe-
cie. Ver t exto para una explicación del método seguido. Puede apreciarse que en todos 
los casos las zonas estructurales contribuyen más que la altura a la segregación individual 
de cada especie, significando la primera de ellas alrededor de dos-tres veces la importan-
cia de la segunda. 
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gregación interespecífica global. La separación espacial de las distintas espe-
cies puede pues explicarse en su mayor parte mediante la simple considera-
ción del uso del hábitat según sus zonas físicas : Esto era previsible atendiendo 
a la escasa altura del encinar y a su pobre complejidad en el plano vertical, to-
do lo cual hace poco factible una subdivisión del hábitat a lo largo de esta di-
mensión. En este aspecto, el encinar puede tenerse como un hábitat relativa-
mente mono-estratificado, o a lo sumo bi-estratificado (suelo-copas), desde el 
punto de vista de la comunidad de aves. 
Los resultados anteriores proceden de una visión global obtenida a partir 
de los valores medios mensuales de solapación, pero presumiblemente estas 
tendencias deben apreciarse también a nivel de especies individuales. Para veri-
ficar esto y a título de ejemplo, fué calculada la contribución relativa de la al-
tura y las zonas estructurales en la segregación de varias especies de las parcela 
A (Fig. 43). Para cada una de ellas se obtuvo en cada mes la solapación media 
con todas las demás y a partir de estos promedios mensuales calculamos una 
cifra media anual representativa de su implicación competitiva potencial en el 
seno de la comunidad durante el período de tiempo que formó parte de la 
misma. A continuación determinamos la contribución de la altura y zonas es-
tructurales a la segregación global de las distintas especies, expresándolas co-
mo porcentajes de los correspondientes valores medios anuales. 
Aunque existen importantes variaciones individuales, en todas las especies 
consideradas adquiere mayor releva:ncia la componente estructural del hábi-
tat, situándose todos los puntos por encima de la diagonal representada (Fig. 
43). La importancia relativa de altura y zonas varía de unas especies a otras; 
algunas como S. europaea, C. brachydactyla yA. caudatus se destacan del res-
to y revelan de nuevo su carácter de acusados "especialistas de zona" y su es-
casa selección en altura. Otras como F. hypoleuca o E. rubecula se encuentran 
próximas a la diagonal, revelando una importancia equilibrada de las dos di-
mensiones en cuanto a su capacidad de segregación interespecífica. En gene-
ral, la mayoría de las especies se sitúan en la región del plano comprendida en-
tre la recta y = 3x y la diagonal (y = x), indicando que a lo sumo las zonas 
son tres veces más importantes que la altura como elementos de segregación 
interespecífica. 
c) ¿Regulación del empaquetamiento específico en el uso del espacio? 
En este apartado pretendemos explorar un aspecto que puede tener gran 
transcendencia en la comprensión de la sucesión estacional de las comunida-
des. Por tratarse de una toma de contacto bastante simple con un problema 
que hasta ahora ha permanecido absolutamente ignorado, somos conscientes 
que nuestro enfoque se presta a críticas severas y por ello lo reconocemos ex-
plícitamente antes de entrar en el tema. A pesar de este riesgo no queremos 
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sin embargo dejar de analizar un aspecto tan interesante de la ecología comu-
nitaria. 
El grado de estrechez en el empaquetamiento de las especies, medido por 
la solapación media mensual, experimenta cambios sustanciales a lo largo del 
ciclo anual. Estos son el resultado de alteraciones constantes en la identidad 
de las especies coexistentes y, en menor grado, en el comportamiento de és-
tas, derivadas sobre todo de la sucesión temporal de un importante cúmulo de 
especies temporales. La cronología de las migraciones y otros procesos esta-
cionales que añaden o suprimen especies en nuestras parcelas son fenómenos 
que se desarrollan a una escala espacial y temporal que desborda ampliamente 
las circunstancias puramente locales de una parcela de estudio concreta como 
la nuestra; podemos suponer por ello que la identidad de las especies compo-
nentes de la comunidad, y por ello la solapación interespecífica media, depen-
den al menos en parte de un sistema temporal y espacial a gran escala que en 
principio no tiene por qué estar vinculado a los hechos que se produzcan en 
nuestro encinar. De acuerdo con esto, desde el punto de vista del observador 
local puede interpretarse la evolución estacional en el grado de empaqueta-
miento como una fluctuación dotada de una componente aleatoria de magni-
tud indeterminada. En otras palabras, si el proceso estacional que se desarrolla 
en la estructura comunitaria-obedece sobre todo a factores externos y ajenos 
al sistema local, la situación estructural de éste en un momento determinado 
ha de ser en gran medida independiente de los estados previos de la comuni-
dad. Por el contrario, si la sucesión estacional forma un todo coherente y or-
ganizado, los estados sucesivos estarán vinculados entre sí por algún tipo de 
relación demostrable analíticamente. 
Podemos investigar este esquema organizativo hipotético desde diversos 
puntos de vista, según el parámetro descriptivo elegido ; en nuestro caso lo ha-
remos analizando una posible estructura secuencial en los valores medios men-
suales de solapación en el empleo del espacio y exploraremos la existencia de 
relaciones entre fases sucesivas del ciclo anual. 
Si el ciclo anual de la comunidad ha sido organizado evolutivamente como 
una unidad, cuando el nivel de solapación interespecífica llegue a elevarse de-
masiado por encima de algún valor supuestamente óptimo, en fases sucesivas 
del ciclo la comunidad tenderá a estructurarse de modo que disminuya la so-
lapación. Por el contrario, cuando la superposición baje de ese valor crítico el 
sistema tenderá a organizarse de modo que en períodos subsiguientes la sola-
pación se incremente. No entraremos por ahora en discutir los posibles me-
dios por los que esta hipotética regulación se llevaría a cabo. En el supuesto 
anterior, el empaquetamiento específico oscilará a lo largo del año alrededor 
de un valor medio que sería próximo al supuesto óptimo, el cual habría de 
depender entre otras cosas de las características estructurales y de productivi-
dad propias del hábitat. Estableciendo un paralelismo, estaríamos ante una si-
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tuación similar a la que se produce en la regulación de las poblaciones median-
te factores dependientes de la densidad: la magnitud del incremento (positivo 
o negativo) experimentado por el tamaño de la población es función precisa-
mente del tamaño de ésta en el estado previo (ver p. ej. MACARTHUR y 
CONNELL 1966, pp. 135-139, Figs. 5-9 a 5-16). En nuestro caso se trataría de 
relacionar las diferencias b. SO~ + l,t = SOLt + 1 .....:. SO~, con el valor de SO~. 
Si es posible de demostrar algún tipo de dependencia entre b. SOLt .. 1 ,t'y SO~, 
habremos encontrado una evidencia favorable a la hipótesis de organización 
secuencial regulada de la estructura comunitaria expuesta arriba. 
Para abordar numéricamente este tipo de relaciones hemos adoptado la 
metodología empleada habitualmente en los estudios de dinámica de pobla-
ciones, tema en el que el interés por demostrar dependencia de densidad (o in-
fluencia de los estados previos sobre los subsiguientes) ha dado lugar a un 
abundante repertorio de métodos analíticos (p. ej. MAELZER 1970, ST. 
AMANT 1970, BULMER 1975, y referencias allí citadas). Los valores que he-
mos analizado han sido los de solapación media mensual según alturas, zonas 
y global. Nuestra serie de medidas es bastante corta (sólo doce meses), lo cual 
constituye una dificultad en este tipo de estudios a la hora de alcanzar los ni-
veles de significación estadística. Sólo hemos considerado los datos de la par-
cela A ya que en B la serie temporal se ve interrumpida por la ausencia de da-
tos en julio, imposibilitando así su linálisis. En todos los casos hemos transfor-
mado logarítmicamente los datos mediante la expresión 
SOL' = loge (1 + SOL) 
y en todo el proceso operativo se han empleado exclusivamente los datos 
transformados. Este proceder tiene por objeto simplemente neutralizar el 
efecto de posibles fluctuaciones de Índole exponencial y ha sido efectuado 
también por la mayoría de los autores al tratar secuencias temporales en el ta-
maño de poblaciones (p. ej. BULMER 1975). 
Hemos elegido dos métodos diferentes, uno esencialmente gráfico, basado 
en MACARTHUR y CONNELL (1966), y otro analítico, El primero consiste 
en representar 108 sucesivos incrementos logarítmicos en 80lapación media 
mensual (b. SOL' t+ l,t) frente a los respectivos valorea previos de SOL I • Si 
existe una regulación efectiva del parámetro elegido, existirá también una co-
rrelación negativa entre ~ SOL't+ 1 t Y SOL' t' correspondiendo incrementos 
positivos a situaciones con baja 8OL8pación y VIceversa . Este método, aunque 
simple y matemáticamente algo pobre (EBERRARDT 1970) puede servir 
Cómo una ilustración del fenómeno estudiado. El segundo procedimiento, de 
Índole analítica, es el test propuesto por BULMER (1975) para estudiar de-
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rs = -0.7000 * rs =-0.5091 ro = -0.7892 
Figura 44.- Parcela A, correlación entre el incremento logarítmico en solapación media mensual (.6) y el valor 
de dicha magnitud durante el mes precedente . Ver texto . rs' coeficientes de correlación de Spearman. ''', p < 
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Figura 45.- Distribuciones de frecuencias de los valores elementales de superposición. 
Iljj' obtenidos considerando el habitat subdividido en alturas. zonas estructurales y zonas 
mixtas (global). Cada histograma agrupa todos los valores del período de estudio. 
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pendencia de densidad en poblaciones animales. Dicho test se basa en el estu-
dio del recíproco del cociente de von Neumann (U/V) y los parámetros en 
que se basa son: 
N-1 
U = }; (x.: -4-1 - x.:)2 
t =1 
N 
V = }; (x.: - X)2 
t =1 
N-2 
W =}; (x.: +2 - x.: +1)(x.: -:- X) 
t =1 
R = V/U 
R* = W/V 
donde X 1> X2 , ... , Xt , ~n son los sucesivos valores adquiridos porla varia-
ble discreta estudiada (SOL' en nuestro caso). Los valores de R y R* obteni-
dos en la práctica pueden compararse con los niveles críticos de significación 
para distintos tamaños muestrales obtenidos mediante las expresiones de 
BULMER (op. cit.). 
MAELZER (1970) y STo AMANT (1970) llaman la atención sobre los de-
fectos de la regresión de logNt +1 sobre 10gNt como test de densidad-depen-
dencia, por lo que hemos desechado este método tan clásico. 
El análisis gráfico de las series anuales de SOL se presenta en la Figura 44. 
La correlación entre a SOL' y SOL' es negativa en los tres casos y estadística-
mente significativa en dos de ellos (alturas y global). El caso no significativo 
(rs = - 0,509) se halla sin embargo muy próximo al nivel crítico para p < 
0,05 (0,533). Estos resultados muestran que la intensidad de cambio en el 
grado de empaquetamiento ( a SOL') depende del valor mostrado por esta 
magnitud durante el período precedente. Cuando la comunidad se halla muy 
saturada en cuanto al uso del espacio y exhibe altas superposiciones, tiende a 
producirse un descenso en la solapación media y una general relajación de la 
coincidencia interespecífica. Por el contrario, situaciones de baja solapación 
son seguidas por elevaciones en el nivel de empaquetamiento, tanto mayores 
cuanto menor fuese previamente el valor de la superposición. Es decir, tras 
una situación de alta (baja) solapación no sólo tiende a producirse un descen-
so (ascenso) en la misma, sino que la magnitud de tal variación es tanto mayor 
cuanto más extrema fuese la solapación previa. 
En cuanto al test de Bulmer, los resultados se recogen en la Tabla 27. En 
esta ocasión sólo obtenemos la significación estadística en uno de los seis ca-
sos posibles (R para alturas), aunque es de destacar que en todos los restantes 
los valores obtenidos de R y R* están lo suficientemente próximos a sus nive-
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les aíticos \.:01110 para sugf'rir que t'n conjunto las sf'cuencias ohservadas pare-
cen apartarse dectivalllentr de una sucesión aleaturia. Existiría en ese caso 
una regulación de SOL. J ,o corto de la serip. temporal que hemos estudiado 
rlf:be haber sido en parte responsable de que no se alcance la significación es-
tadistica. 
TABLA 27. -- Valores de lo~ panimetros empleados en el test dc BliLMER (1975), obte-
- , nido~ para las tl't~S 8erie~ anuales de SOL en la parcela A. Los valores críticos de R y RX 
para N =12 funon calculados pmpleando las expresiones (5) y (9) de dicho autor. *, p < 
<0,05. 
u V W R R~ 
ALWRAS 0,03066 0,01879 -o ,00808 0,61295 • -0,43001 
ZONAS .. 0,04675 0,03303 -o ,01695 0,70650 -0,51306 
GLOBAL. 0,06032 0,04231 -0,01871 0,70152 -0,44217 
Valores críticos: p < 0,05 0,6160 -0,5311 
p < ° ,01 0,4980 -0,6235 
A pesar de lo poco concluyente de los resultados obtenidos con el test de 
Bulmer, la tendencia que estos revelan, junto con la significación de las corre-
laciones en el método gráfico, parecen indicarnos que existe en efecto una 
cierta regulación de la superposición interespecífica media a lo largo del gra-
diente estacional; debido tal vez a lo exiguo de nuestra muestra o una efectiva 
debilidad de las tendencias estudiadas, los resultados no aparecen de una for-
ma clara, aunque sí sugieren razonablemente la realidad de una regulación. La 
demostración de este fenómeno requiere sin duda mayor volumen de datos, 
series temporales más largas y estudios que abarquen comunidades localizadas 
en distintos puntos geográficos. Los resultados que hemos presentado sólo 
pueden servirnos para suscitar el problema y sugerir la posibilidad de la regula-
ción. Es bien conocida y muchas veces demostrada la existencia de mecanis-
mos reguladores de la coincidencia interespecífica a escala de tiempo ecológi-
co o evolutivo; la realidad de otros procesos de más corto alcance constituiría 
un interesante hallazgo que serviría para explicar ciertos aspectos de la consti-
tución evolutiva de comunidades estacionalmente cambiantes. El más impor-
tante de ellos sería quizás demostrar que el flujo estacional de las comunida-
des de aves no es una sucesión de estados independientes sin influencia mu-
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tua, "ino que es un proceso continuo en el cual cada estado ha venido condi-
cionado por las situaciones precedentes e influye a su vez sobre la venideras. 
Esta concepción nos pan'ce de capital importancia y creemos que los resulta-
Jos antt'riores, a pesar de su evidente provisionalidad, tienden a apoyar esta 
hipótesis. 
2. - Distrihución de los va/ores individuales de amplitud y solapacilm. 
Los promedios obtenidos a partir de las distintas matrices mensuales de so-
lapación proporcionan una idea global de la configuración competitiva poten-
cial ofrecida por la comunidad, pero tales cifras no nos transmiten ninguna in-
formación acerca de aspectos más detallados de las relaciones interespecíficas. 
Para esto vamos a estudiar en el presente apartado el tipo ' de distribución se-
guido por los valores individuales de superposición (elementos de las matrices, 
aij) Y la distribución de las medias de solapación y amplitud de las distintas es-
pecies. El análisis de las formas de tales distribuciones y de las diferencias que 
puedan existir entre diversas categorías de especies en sus valores de amplitud 
y solapa ció n , puede servimos para conocer las relaciones interespecíficas a 
nivel más detallado que la simple consideración de los promedios mensuales 
de aij vistos hasta ahora. 
a) Distribución anual de los elementos de las matrices mensuales de sola-
pación. 
Cada elemento aij de la matriz de superposición expresa las relaciones com-
petitivas potenciales entre el par de especies i, j implicadas en el mismo, por lo 
que su distribll<'ión de frecuencias nos informará de las situaciones predomi-
nantes en el sello de la comunidad en cuanto a estas relaciones biespecíficas. 
En la Figura 45 se recogen las distribuciones anuales de frecuencias de aij en 
las dos parcelas de estudio. Se han agrupado dentro de cada una todas las dis-
tribuciones mensuales, totalizando 1.336 y 936 valores elementales de super-
posición (aij) en A y B respectivamente. 
Los resultados de las dos parcelas de estudio ofrecen un aspecto muy simi-
lar, aunque las distribuciones tienden a ser en general ligeramente más asimé-
tricas en B. Para alturas, la distribución de aij aparece bastante uniforme, 
mostrando frecuencias muy parecidas todos los valores de solapación. Aunque 
se aprecia una tendencia hacia el ligero predominio de los valores bajos 
(0-0,2), ésta no se manifiesta plenamente más que en las distribuciones corres-
pondientes a solapación en zonas y global. En estos dos últimos casos las dis-
tribuciones son acusadamente asimétricas, con un predominio absoluto de los 
valores de aij comprendidos entre O y 0,1. La asimetría y correspondiente do-
minancia de estos valores mínimos es ligeramente superior para aij calculado 
globalmente, en cuyo caso aproximadamente la mitad de todas las superposi-
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ciones biespecíficas están comprendidas entre O y O,l. Esto nos revela que la 
situación más frecuente en las relaciones entre pares de especies de la comuni-
dad es la de escasa o nula relación de coincidencia en el uso del hábitat, con-
siderando éste dividido en zonas estructurales o mixtas. Si lo subdividimos en 
alturas solamente, las especies coinciden mucho más en su utilización. 
Las frecuencias de los distintos valores de aij no decrecen continuamente 
de izquierda a derecha en las distribuciones como quiZas era de esperar, sino 
que parece apreciarse una estabilización alrededor de los valores intermedios 
para después aumentar las frecuencias casi imperceptiblemente hacia el extre-
mo derecho de su campo de variación. Esta clara tendencia hacia la bimodali-
dad es perceptible sobre todo en las d1strilmciones correspondientes a super-
posición gobal y sugiere que las matrices de solapación no son internamente 
homogéneas, sino que se hallan subdivididas en pequeños bloques o submatri-
ces con elevada solapación interna (extremos derechos de las distribuciones, 
Fig. 45) Y que guardan escasa o nula coincidencia entre ellas (extremos iz-
quierdos). En un apartado posterior desarrollaremos este punto más extensa-
mente, pero si admitimos por ahora sin demostración que la asimetría y bimo-
dalidad de las distribuciones es un indicio de organización comunitaria, pode-
mos apreciar en la Fig. 45 que esta organización es máxima cuando considera-
mos el hábitat subdividido en zonas mixtas y calculamos los aij de un modo 
global, y mínima cuando consideramos exclusivamente la altura. Estos resul-
tados coinciden con los que vimos en un apartado anterior acerca de la impor-
tancia relativa de la altura y zonas estructurales como elementos organizado-
res dentro de la comunidad. 
Hemos intentado hallar en la bibliografía otros datos acerca de distribucio-
nes tan asimétricas como las que hemos obtenido. En comunidades de reptiles 
(PlANKA 1969, BARBAULT 1973), roedores (BROWN y LlEBERMAN 
1973), aves (CODY 1974) y Drosophila (LEVINS 1968) distriliuidas por dis-
tintos puntos del globo no hemos encontrado ninguna distribución de aij tan 
asimétrica como las reflejadas en la Fig. 45, ni siquiera lejanamente. Sin em-
bargo, las dos únicas distribuciones parecidas a las nuestras las hemos encon-
trado en comarcas también mediterráneas. 
Una asimetría muy acusada, motivada por un exceso de valores mínimos, 
ha sido demostrada para la solapación alimenticia en la comunidad de rapa-
ces nocturnas mediterráneas (HERRERA e HlRALDO 1976, Fig. 2). En aquel 
caso se pudo demostrar la existencia de un gradiente latitudinal en el conti-
nente europeo que conducía desde curvas prácticamente normales en las co-
munidades escandinavas, a distribuciones ligeramente asimétricas en Centro-
europa, y fmalmente a una curva exageradamente asimétrica en nuestra comu-
nidad. Esto fué interpretado como el resultado de una brusca diversificación 
en los recursos alimenticios empleados por esta última frente a la gran homo-
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Figura 46.- Izquierda, distribución mensual de los valores específicos medios de superposición en el UBO del es-
pacio (bi, ver texto), parcelas A y B. Cada triángulo representa una especie. Derecha, distribución anual de fre-
cuencias "relativizadas" en BU extremo superior, de los valores de bi. Ver texto para explicación de estas distri-
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geneidad predominante en el resto de Europa, lo cual tiene como COIlBecuen-
cia la segregación casi completa entre todas las especies de buhos. 
La otra distribución asimétrica con predominio de los valores bajos la he-
mos extraído de las cifras mensuales de solapación entre siete especies de roe-
dores en el uso del espacio horizontal en una comunidad de matorral en Cali-
fornia (ME SERVE 1976, Fig. 4). Aunque el grado de asimetría de la curva ob-
tenida no es tan intenso como en el caso anterior, es claramente apreciable el 
predominio de los valores comprendidos entre O y 0,3 frente al resto. 
Es interesante comprobar este paralelismo en la distribución de aij en tres 
comunidades estructuralmente muy distintas (buhos, ratones, passeriformes) 
cuyo único punto común es su situación geográfica, ya que sugiere que el ca-
rácter asimétrico de aquélla sea un rasgo propio de este tipo de ecosistemas de 
baja productividad anual y elevadas fluctuaciones ambientales. En cualquier 
caso, el perfil de la distribución es simplemente el efecto observable de una 
causa que ha de buscarse en la estructura de la comunidad; esta causa es preci-
samente que las especies se empaqu~tan en bloques dentro de la matriz de in-
teracción, pero estos bloques o "guilds" (ROOT 1967) son pequeños y tien-
den a estar fonnados por pocas especies. Cuando los bloques son grandes, la 
asimetría de la distribución desaparece. Esta atomización de la comunidad en 
pequeñas subcomunidades elementales es una realidad que más adelante de-
mostraremos cumplidamente. 
b) Distribución relativa de las superposiciones específicas medias, bi. 
La potencial implicación competitiva de una especie en el uso del espacio 
podemos estimarla calculando el valor medio de los elementos de la matriz de 
solapación situados en su fila o su columna. Si se trata de la especie i, este 
promedio será simplemente 
1 8 
bi =--.~ aij' para todo j =1= i, 
8 - 1 J =1 
siendo s el orden de la matriz, igual al número de especies. La fonna de la dis-
tribución de estos valores nos proporcionan infonnación acerca de la impor-
tancia relativa en la comunidad de especies sometidas a distintos grados de 
coincidencia en el uso del espacio. 
En la Figura 46 representamos la distribución de bi a lo largo de todo el 
período de estudio en A y B. Sólo se han representados los valores correspon-
dientes a superposición global, pero los resultados son idénticos al considerar 
alturas o zonas estructurales. Aparte de los desplazamientos que se producen 
en las distribuciones de mes a mes y que coinciden con las variaciones estacio-
nales en empaquetamiento medio vistas arriba, puede apreciarse un curioso fe-
nómeno en todas las distribuciones meIlBuales. Dentro de cada mes, las espe-
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cies tienden a agruparse cerca del límite superior del campo de variación men-
sual, estando mucho más espaciadas en la zona de valores bajos. Esto es, con 
independencia del tamaño del campo de variación y del valor absoluto de la b¡ 
máxima, las distribuciones mensuales tienden a ser muy asimétricas, situándo-
se los valores modales muy cerca del límite superior del campo de variación. 
Con objeto de hacer bien visible este efecto, eliminamos las diferencias in-
tennensuales en cuanto al límite superior del campo de variación. Para ello 
realizamos una distribución de frecuencias global en la que los intervalos de 
clase estaban definidos de una manera relativa (Fig. 46). Al intervalo máximo 
(MAX) se asignaban aquellas especies cuyas b¡ estuvieran incluidas dentro de 
la clase extrema superior de cada distribución mensual, cualquiera que fuese 
el valor absoluto de b¡ alcanzando en dicha clase. Al intervalo siguiente 
(MAX - 0,1) fueron a parar las especies con bi incluidas en la clase de ampli-
tud 0,1 inmediatamente inferior a la máxima, y así sucesivamente. El interva-
lo de clase más extremo de estas distribuciones resultó ser MAX - 0,5, es de-
cir, que dentro de un mes dado, la máxima diferencia entre las bi máxima y 
mínima (o campo de variación) fué de 0,5. 
Las distribuciones de frecuencias "relativizadas" (Fig. 46) revelan con gran 
claridad el efecto de asimetría positiva que habíamos señalado arriba para las 
distribuciones mensuales. Esto tiene lugar en las dos parcelas, aunque adquie-
re mayor intensidad en A. Dentro del grupo de especies que componen la co-
munidad cada mes, son desproporcionadamente más frecuentes aquéllas con 
elevadas implicaciones comunitarias en el empleo del espacio, acumulándose 
en las proximidades del valor mensual máximo de b¡. Por el contrario, son es-
casas aquellas especies con implicaciones pequeñas o medias en el uso del es-
pacio (bajas b¡). 
Es difícil a primera vista conciliar eS1te resultado con la fuerte asimetría ne-
gativa de las solapaciones elementales aij que hemos visto en el apartado ante-
rior. En líneas generales, parece ser que la comunidad tiende a estructurarse 
de tal modo que se minimizan las coincidencias biespecíficas (a¡-) en el uso 
del espacio, pero que las especies tienden a explotar el hábitat de un modo 
predominantemente poco especializado (predominio de elevadas b¡). Está le-
jos de ser intuitiva la comprensión de este hecho, el cual sólo es explicable si 
admitimos que las especies se agrupan en varios bloques de distintos tamaños; 
las especies que integran el "guild" o "gremio" más numeroso y explotan por 
ello el hábitat de la manera menos "original" serán los responsables de la con-
centración observada cerca del límite superior del campo de variación de b¡. 
Esta se produciría por el simple hecho de integrar el gremio más numeroso y 
por las circunstancia que ya señalamos de que la interacción entre bloques es 
































Figura 47.- Distribuciones de frecuencias de los valores mensuales de amplitud (Bi) y so-
lapación (bi) específicas en el uso global del espacio resultantes de combinar los resulta-
dos de las parcelas A y B Y todos los meses del período de estudio. Se presentan por se-
parado las distribuciones para las especies constantes (C) y temporales (T). Los tres gru-
pos de especies temporales se describen en el texto. Los triángulos negros señalan las me-
dianas de las distribuciones. 
200 CARLOS MANUEL HF,RRERA 
Por el carár,ter que tienen de comprobación de las hipótcf:!is e~tmcturales 
que formularemos más tarde, hemos querido llamar la atención sobre las pro-
piedades de las distrihuciones de aíj y b¡, a la vez tan sugestivas y aparente-
mente contradictorias. Aparte de su interés descriptivo, tales distribuciones 
pueden servimos, Ulla vez que demostremos S1l relación con realidades e~tmc­
turales, como un fácil instrumento en el análisis comparativo de comunidadps 
cuando pueda disponerse de datos suficientes para efectuar cstudius a lo largo 
de gradientes estmcturales. 
c) Especies constantes y temporales. 
Un aspecto interesante de las distribuciones de los valores de amplitud y 
solapación reside en estudiar las posibles diferencias exist'nt s enlre las espe-
cies que permanecen todo el año formando parte de la comunidad (collstan-
tes, C) y aquéllas que sólo la integran durante una época del mismo (tempora-
les, T). En cste apartado analizaremos dichas diferencias en lo que se refiere a 
las distribuciones de los valores específicos mensuales de solapación y ampli-
tud de utilización (global), así como las diferencias entre las medias anuales 
de estos dos parámetros. 
Las especies temporales han sido subdivididas en tres gmpos atendiendo al 
período de su estancia en el encmar y sus características migratorias. Estos 
fueron los siguientes: 
T.1. Nidificantes exclusivos y visitantes ocasionales, sin invernada lejana. 
S. serinus, C. carduelis, E. cia, S. unicolor, S. melanocephala. 
T.1I. Invernantes. E. rubecula, P_ collybita, R. ignicapiUus. 
T .rn. Nidificantes y migrantes en paso, con invernada transahariana. H. 
rustica, H. daurica, D. urbica, P. trochilus P. bonelli S. cantillans S. 
borin, S. atricapilla, S. hortensis M. stríat.a, F. hypoleuca, L. senator, 
P. phoenicurus. 
Los datos bmtos de amplitud y solapación en que nos basamos se hallan 
recogidos en los Apéndices 6, 7 Y 8. Se han empleado para cada especie (i) 
y mes el valor de su amplitud en la utilización global del espacio (Bü y el pro-
medio mensual de sus valores de solapación con las restantes especies de la co-
munidad (b¡) que describimos en el apartado anterior. En la Figura 47 se re-
presentan las distribuciones de frecuencia anuales de b¡ y B¡ para los cuatro 
grupos de especies que hemos considerado. 
Respecto a la amplitud de utilización, lo único digno de resaltar es que las 
especies mvernantes (gmpo T. ll) parecen mostrar una mayor amplitud y ge-
neralismo en su explotación dcl hábitat que las restantes y que el gmpo de es-
pecies con invernada lejana (T. IlI), por el contrario, parecen en promedio li-
geramente más especializadas que el resto (menores amplitudes). Las especies 
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constantes (C) y T. ] ofrecen distribuciones similares y ambas se sitúan en una 
posición intermedia entre los dos grupos antes mencionados (T. 11 Y T. III). 
F.n clIalquit'r caso, estas diferencias en amplitud no son demasiado aprecia-
bles. 
Las diferencias entre grupos de especies en cuanto a solapación específica 
media, h¡, son sin embargo mucho más importantes. Destacan sobre todo los 
bajos niveles de superposición interespecífica a que se hallan sometidas las es-
pecies del grupo TJII, las cuales se revelan como las más especializadas e inde-
pendientes en el seno de la comunidad. Esta elevada individualidad y especia-
lización de las especies estivales de migración lejana coincide también con su 
amplitud de utilización B¡ ligeramente menor que vimos arriba. Estas especies 
explotan el hábitat de una forma peculiar y característica.(p. ej. Hirundinidae, 
Muscicapidae) que les evita coincidir con los demás integrantes de la comuni-
dad. Este hecho está en pleno acuerdo con resultados vistos anteriormente 
por los cuales demostramos que las especies temporales que se añaden a la co-
munidad tienden a hacerlo explotando sectores del hábitat previamente defec-
tivos de utilización. Del mismo modo, esta característica es responsable en 
gran parte del mínimo en solapación media mensual que se registra durante 
agosto y septiembre (ver Fig. 41), época en la que las especies T. III constitu-
yen una importante fracción de la comunidad. Esta situación debe ser a su vez 
el origen de las correlaciones negativas entre el número de especies coexisten-
tes y SOL que vimos arriba. 
Las especies temporales del grupo I, especies de presencia irregular y nidifi-
cantes exclusivos sin migración lejana, muestran los valores de b¡ más elevados 
de todos (Fig. 47). Este grupo es un poco el cajón de sastre donde hemos 
incluido a especies bastante heterogéneas sin muchos rasgos comunes, por lo 
que es difícil llegar a una explicación satisfactoria de esta elevada coincidencia 
interespecífica en el empleo alimenticio del espacio. De cualquier forma, re-
sulta muy sugestivo el hecho de que sea este grupo precisamente, el que con-
tiene a las especies de origen local y presencia accidental, el que más elevadas 
superposiciones interespecÍficas muestre. Esto podría sugerirnos que estas es-
pecies, a pesar de su origen local que les haría fáciles colonizadores del enci-
nar, no lo ocupen durante períodos más largos de tiempo tal vez porque su 
modo de explotar el hábitat encuentre serios competidores en otras especies 
que previamente formaban ya parte de la comunidad. 
Las especies constantes y las temporales invernantes (T. 11) ofrecen distri-
buciones de b¡ intermedias entre los dos grupos anteriores, presentando las 
primeras solapaciones ligeramente menores que las segundas. Las especies in-
vernantes se enfrentan con superposiciones bastante más elevadas que las que 
mostraban los migrantes lejanos estivales (T. 111), pero mucho menores que las 
de las especies temporales locales (T. I), por lo que se sitúan en una posición 
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Figura 48.- Distrib~ció~ en el plano Bi:¡)i de las diversas especies integrantes de las co-
munidades A y B. Bi Y bi , medias anuales de amplitud y solapación, respectivamente, en 
el uso global del espacio para cada especie. Las categorías C y T se hallan descritas en el 
texto. 
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intennedia entre ambos grupos. La diferencia entre las distribuciones de los 
grupos T. II Y T. III es estadísticamente significativa ( X 2 = 22,16, df = 2, 
p < 0,001), así como la existente entre T. I'y T. III ('t = 12,13, df. = 2, 
p < 0,01). 
Conclusiones prácticamente idénticas a las anteriores se alcanzan si consi-
deramoslos valores medios anuales de amplitud (B¡) y solapación (b¡) globales 
para cada especie en lugar de las distribuciones de las cifras mensuales vistas 
arriba. Estas cifras reflejan las condiciones medias para cada especie durante el 
período en el cual es parte integrante de la comunidad. En la Figura 48 repre-
sentamos la posición de las distintas especies en el plano definido por B¡ y b¡. 
Cada símbolo representa una especie y se han diferenciado los cuatro grupos 
de éstas a que hemos venido haciendo alusión hasta aquí: La Tabla 28 recoge 
las cifras en que dicha figura se basa. 
Los valores medios de solapación (b¡) más elevados son alcanzados por las 
especies del grupo T.l, las cuales aparecen bien diferenciadas del resto. Las es-
pecies invernantes (T. II) tienden a mostrar elevadas amplitudes junto con so-
lapaciones medias o altas, y los migrantes lejanos (T. III) se distribuyen sobre 
una amplia zona del plano. Estas últimas especies son las que muestran los va-
lores más bajos de B¡ y bi, aunque se extiendan hasta zonas de elevada ampli-
tud y solapación. Los valores medios para cada grupo de especies (Tabla 28) 
indican que la solapación específica media aumenta en el sentido T. ID ~ e 
~ T. II ~ T. 1 en las dos parcelas, y la amplitud lo hace de un modo algo 
distinto, T. III ~ e ~ T. 1 ~ T. n, también en ambas parcelas. Todos estos as-
pectos coinciden esencialmente con los resultados vistos arriba al comparar 
distribuciones de frecuencias. 
Se aprecia fácilmente en la Fig. 48 La estrecha relación existente entre los 
valores de h¡ y B¡, siendo altamente significativa la correlación entre ambas 
magnitudes (ra = 0,483, t =4,015, p < 0,001, n =55). Esto refleja un hecho 
hasta cierto punto intuitivo: especies que explotan el hábitat de un modo res-
tringido y especializado (bajos B¡) son también propensas a exhibir escasa su-
perposición con los restantes miembros de la comunidad. Por el contrario, las 
especies generalistas están predispuestas a sufrir elevadas solapaciones interes-
pecíficas. Esto coincide con los resultados a que habíamos llegado en un apar-
tado anterior al correlacionar las amplitudes y solapaciones medias mensuales 
(Tabla 26). 
Un último aspecto que vamos a considerar es el de las relaciones efectivas 
de superposición entre las especies temporales y constantes, y cada grupo de 
estos dentro de sí. ¿Existe más coincidencia en el uso del espacio entre cons-
tantes y temporales que entre las constantes o las temporales entre sí? Este 
tipo de planteamiento ofrece un gran interés, ya que podemos obtener infor-
mación acerca de las estrategias de utilización seguidas por las especies que 
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TABLA 28.- Valores medios anuales de amplitud (B i) y solapación (bi ) específicas en el 
uso global del espacio, parcelas A y B. Los dos parámetros anteriores se describen en el 
texto . Las letras junto a cada nombre específico son las abreviaturas por las que más ade-
lante serán designadas las especies. 
ESPECIES CONSTANTES (c) 
G. theklae, G. th. 
L. arborea, L. aro 
T. merula, T. mr. 
T. vlscivorus, T.ve. 
A. caudatus J A. ca. 
P. major, P.ma. 
P. caenIleus, P.ca. 
P. cristatus, P.er. 
C. braehydaetyla, C.br. 
S. europaea, S.eu. 
F. cotlebs, F.co. 
pPECIES TE>1PORA1,~S (T) 
!.:l..:. 
S. melanocephala, S.rne. 
S. unicolor, S.un. 
C. carduelis, C.ca. 
S. serinus, S.se. 
E. eia, E.eL 
!!.ll 
R. ignieapillus, R.ig. 
E. rubecula, E.:u. 
P. collybita, P.co. 
!..:...Bl 
H. rustica, H.ru. 
H. daur1ea, H.da. 
D. urbica, D.ur. 
S. borin, S. bo. 
S. hortensis, S.ha. 
S. cant111ans, S.C[ .. 
S. stricap111a, S.at. 
P. troehilus, P.tr. 
P. bonelli, P.bo. 
F. hypoleuca, F.hy. 
M. striata, M. st. 
P. phoenicurus, P.ph. 
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forman el núcleo básico y permanente de la comunidad, y aquéllas que sólo 
están presentes durante un período de tiempo más o menos corto. En cada 
matriz mensual de solapación global (Apéndices 6 y 7) calculamos separada-
mente el promedio de aquellos elementos aij referidos a especies constantes x 
constantes (CxC), COIL'!tantes x temporales (CxT) y temporales x temporales 
(TxT); ohtuvimos así para cada mes tres cifras de solapación media que segui-
damentr. comparamos con la media absoluta mensual de todos los elementos 
de la matriz (SOL). Las diferencias, positivas o negativas, entre cada una de 
las tres medias parciales (CxC, CxT y TxT) y la media absoluta (SOL) las re-
presentamos después gráficamente para los doce meses del ciclo anual (Fig. 
49). Sólo hemos empleado los datos de la parcela A, ya que en B las especies 
temporales no están bien representadas y las medias parciales no pudieron ser 
debidamente calculadas en muchos meses. 
Hemos de señalar un pequeño inconveniente de este método que puede 
distorsionar algo los resultados. En la media SOL influyen proporcionalmente 
más los valores de aij entre especies constantes (CxC), ya que son mucho más 
numerosos en la matriz. Al comparar los tres promedios parciales con SOL, el 
referente a CxC va a estar siempre relativamente próximo al nivel que hemos 
fijado como "standard ", ya que los valores de CxC participaron relativamente 
más en su cálculo. Este inconveniente puede quizás no serlo tanto si concebi-
mos conceptualmente que el nivel CxC sea de algún modo una especie de ma-
tizador o regulador de SOL, aunque en cualquier caso no debemos ignorar el 
hecho que hemos señalado y en la Fig. 49 prestar atención sobre todo al signo 
de las desviaciones y no a su valor absoluto. 
Durante todo el año, la solapación entre las especies constantes y las tem-
porales (CxT, Fig. 49) es superior al promedio mensual, a excepción de los 
tres meses estivales (julio, agosto, septiembre), época en la que desciende por 
debajo del nivel de SOL. Esto indica que, salvo el caso especial de las especies 
temporales estivales (T. lIT), el resto de los visitantes temporales invaden la 
comunidad a expensas de coincidir fuertemente con las especies que permane-
cen en ella todo el año. Visto desde otro ángulo, puede afirmarse que las espe-
cies estivales son muy diferentes a las constantes en su modo de explotar el 
espacio, mientras que el resto de las temporales son más similares a las cons-
tantes que estas últimas entre sí. 
La superposición media entre las especies constantes (CxC, Fig. 49) es infe-
rior a SOL durante ocho meses del año, coincidiendo tres de los cuatro restan-
tes con la época estival (julio, agosto, septiembre). Esto sugiere que, como ca-
bría haber esperado, las especies que coexisten permanentemente en el enci-
nar explotan éste de tal modo que BU -coincidencia interespecÍfica es relativa-
mente baja, por lo menos en comparación con el promedio mensual. El hecho 
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Figura 49.- Evolución anual de las desviaciones respecto a la solapación media mensual 
(SOL) de las superposiciones medias entre especies constantes y temporales (C x T) y ca-
da una de éstas entre sí (C xC, T x T). Parcela A, solapación en el uso global del espacio. 
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de SOL está originado por la circunstancia de que las especies temporales es-
tivales, con su especialización y característico modo de utilizar el hábitat, ha-
cen descender mucho el promedio mensual SOL (Fig. 41), trayendo esto co-
mo consecuencia un simple desplazamiento relativo de los puntos CxC. 
La solapación de las especies temporales entre sí (TxT, Fig. 49) es general-
mente inferior al promedio mensual, excepto durante el verano y los meses de 
febrero y marzo, guardando pues ciertas similitudes con la evolución de los 
puntos CxC que acabamos de ver. 
Los resultados que hemos venido exponiendo en el presente apartado pue-
den resumirse del siguiente modo. La comunidad de Pasaeriformes del encinar 
está constituida por un núcleo competitivamente independiente y cerrado de 
especies constantes que explotan permanentemente el hábitat de un modo 
tal que resulta en unos bajos niveles de solapación interespecífica. Las espe-
cies temporales que se añaden a las anteriores no entran aparentemente den-
tro del esquema seguido por los habitantes permanentes y se solapan intensa-
mente con éstas. Estas fuertes superposiciones entre constantes y temporales 
pueden quizás persistir y no ser objeto de ajustes evolutivos por la br~ve per-
manencia de las especies temporales. Una importante y característica excep-
ción a la regla anterior la constituyen las especies temporales estivales (T. 111), 
grupo que invade la comunidad con un estilo propio y característico de explo-
tar el hábitat, que no colisiona con las especies permanentes preexistentes y 
que hace que la superposición de temporales con constantes baje fuertemente 
de nivel en estos meses de verano. La peculiaridad de las especies T. lIT reside 
sobre todo en lo estrecho de sus nichos y en utilizar sectores del hábitat que 
estaban previamente defectivos de explotación. Estas zonas son sobre todo el 
espacio de aire libre a alturas medias o bajas, cazando desde posaderos o en 
vuelo continuo (Hirundinidae, Muscicapidae). Las relaciones de las especies 
temporales entre sí tienden a ser de baja solapación durante la mayor parte 
del año, lo cual refleja un cierto grado de ajuste competitivo en este grupo de 
especies aparentemente inconexo. 
Estructura competitiva: suhmatrices, bloques o "guilds" 
1.- Introducción. 
Las condiciones de estabilidad local de sistemas interactivos multiespecÍfi-
cos han sido exploradas teóricamente por numerosos autores. GARDNER y 
ASHBY (1970) sugieren que sistemas amplios conectados aleatoriamente se-
rán estables hasta un cierto nivel crítico de conectividad, superado el cual el 
conjunto se vuelve rápidamente inestable. Sus conclusiones se basaron en sen-
cillas simulaciones llevadas a cabo con ordenador. MA Y (1972) vuelve a tratar 
sistemas del tipo del estudiado por los autores anteriores, esta vez desde un 
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punto de vista analítico, llegando a idénticas conclusiones y aportando ade-
más algunos enfoques nuevos. Entre estos últ~os destaca la demostración de 
que para una intensidad media de interacción dada, el conjunto multiespecí-
fico tenderá a mejorar las condiciones de estabilidad si las relaciones de conec-
tividad se ordenan fonnando bloques o submatrices dentro de la matriz origi-
nal. Esto es, si las especies se ordenan de tal fonna que las interacciones de 
una especie dada son altas con un grupo de especies y bajas con todas las de-
más. Estas conclusiones se refieren explícitament ' a las matrices cuyos ele-
mentos son los coeficientes de competencia a lj en las ecuaciones diferenciales 
de Lotka-Volterra ("matrices de comunidad", LEVINS 1968). 
Por otra parte y en un plano puramente empírico, ROOT (1967) había 
propuesto algunos años antes el término de "guild" o "gremio" para designar 
a un grupo de especies que explotan el mismo tipo de recursos de una manera 
análoga, solapándose por tanto fuertemente entre sÍ. Dicho autor considera 
esta unidad como pieza elemental del conjunto de especies que integran In co-
munidad e interaccionan dentro de ella, discutiendo sobre todo la utilidad del 
concepto dentro de un contexto puramente práctico. Esta alternativa la han 
adoptado después numerosos autores en sus estudios de comunidades (p. ej. 
WILLSON 1974, CODY 1974, DIAMOND 1975, HERRERA e HIRALDO 
1976, ULFSTRAND 1977), tratando los ' guilds" o gremios como unidades 
elementales en la utilización del espacio ecológico, pero sin relacionar explíci-
tamente la concepción empírica que el término "guitd " de ROOT (1967) en-
cierra en sí miBmo con las entidades teóricas que postula la fonnulación de 
MAY (1972). 
La matriz de comunidad con elementos aij no puede ser asimilada a una 
matriz de 801apación con elementos aij obtenida de datos empíricos acerca de 
funciones de utilización, ya que esta última sólo mide el grado de coinciden-
cia en el uso de una o varias dimensiones críticas del nicho y por tanto única-
mente la intensidad potencial de competencia. Por esta causa, la formulación 
teórica de GARDNER y ASHBY (1970) y MAY (1972, 1973) en cuanto a las 
condiciones de estabilidad de los sistemas pluriespecí-ficos no puede ser en 
principio verificada ni abordada desde el plano empírico que representan Las 
matrices de solapación. No 8e pueden hacer equivalentes compet encia y sola-
pación, como numerosos autores han puesto de manifiesto (PlANKA 1974h , 
DAYTON 1973, SALE 1974), pero a pesar de esta intrínseca düerencia mu-
chas veces se han aplicado a las matrices de solapación los instrument os ma-
temáticos y teóricos que en perfecta objetividaa sólo podrían insertarse sobre 
verdaderas matrices de competencia (MACARTHUR 1968, LEVI S 1968, 
PIANKA 1969, 1972b, CODY y CODY 1972, BROWN y LIEBERMAN 
1973, RICHARDSON y SMOUSE 1975). Aunque en algunos casos se han de-
mostrado importantes desacuerdos entre la realidad bajo estudio y las predic-
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ciones obtenidas mediante el proceder anterior (DAYTON 1973), esta técni-
ca ha sido en general altamente fructífera y responsable en gran parte de la re-
ciente evolución de la teoría ecológica, a pesar de su inexactitud explícita-
mente reconocida. Este hecho se ha producido probablemente porque en la 
mayoría de las situaciones competitivas ha de existir una cierta correlación 
entre competencia y solapación en las funciones de utilización (pero ver 
PlANKA 1974b). 
Siguiendo esta línea y reconociendo nosotros también los inconvenientes 
que plantea, podemos intentar aplicar a nuestras matrices de solapación 
determinados elementos teóricos y demostrar la existencia de bloques o 
submatrices en el seno de aquéllas; en caso de que las matrices sean en efecto 
internamente heterogéneas, estudiaremos las condiciones de estabilidad de las 
comunidades en función d~l número y composición de las submatrices obte-
nidas, haciendo además equivalentes el concepto empírico de "gremio" 
(ROOT 1967) con el teórico de "bloque" o "submatriz" (MA Y 1972). Apar-
te del interés teórico del análisis, éste nos servirá para comprender el origen de 
diversos resultados aparentemente contradictorios que hemos ido presentando 
en apartados anteriores, los cuales sólo pueden ser explicados simultáneamen-
te si consideramos a la comunidad integrada por varios gremios de especies re-
, lativamente independientes entre sÍ. 
2.- Métodos. 
Tomando como dato de partida la matriz de solapación, es imprescindible 
aplicar métodos multivariantes para conseguir delimitar de modo perfecta-
mente objetivo los posibles bloques internos en que se estructure dicha matriz. 
Cada elemento aij de ésta es en realidad una medida de similaridad entre dos 
vectores (xl, x? , : .. , xyt) y ( xl , xl, ... , xr) cuyos elementos describen la uti-
lización de las m categorías del hábitat por parte de las especies i y j respecti-
vamente, o expresado de otro modo, la posición de las especies i y j en el hi-
perespacio de m dimensiones que constituye el hábitat para nosotros. Visto 
desde este punto de vista, la matriz de solapación describe las relaciones de 
afinidad entre especies (vectores) de un modo equivalente a una matriz basada 
en correlaciones, distancias euclidianas o cualquier otro parámetro de los que 
habitualmente se emplean en análisis multivariantes aplicados a taxonomía 
(SNEATH y SOKAL 1973) o comunidades vegetales (ORLOCI 1975). La di-
ferencia estriba únicamente en que el parámetro que hemos empleado para 
medir similitud tiene un sentido ecológico y obedece a un criterio en el que 
otorgamos un peso mayor a las condiciones de reparto del hábitat. 
A la vista de esto, es potencialmente aplicable a las matrices de solapación 
cualquier método multivnriante de los que habitualmente s emplean para cla-
sificación u ordenación de entidades (especies, comunidades, parcelas, etc.) 
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dotadas de un conjunto de atributos medibles y que operen sobre matrices de 
afinidad entre pares de entidades. Hasta la fecha, los únicos métodos emplea-
dos para dilucidar la estructura competitiva de comunidades aplicados a ma-
trices de solapación, han sido los de clasificación (CODY 1973, 1974, HE-
RRERA e HlRALDO 1976). El resultado de los mismos es la obtención para 
cada matriz de un dendrograma en el que las especies forman grupos atendien-
do a la intensidad de superposición en el uso del recurso que se considere. Es-
tos grupos resultantes pueden ser tomados como "gremios" de especies, ya 
que aparecerán juntas aquellas especies que empleen los recursos de modo 
más parecido, estando separados de los demás grupos que lleven a cabo otras 
formas de utilización. 
El algoritmo seguido para la construcción de estos esquemas clasificatorios 
puede ser cualquiera de los habituales (SNEATH y SOKAL 1973, ORLOCI 
1975), aunque hasta ahora (CODY 1973, 1974 HERRERA e HIRALDO 
1976) se ha empleado únicamente aquél en el cual las funciones de grupos se 
realizan calculando la similaridad media entre grupo y especie ajena al mismo, 
otorgando igual peso a ambos (UPGMA; SNEATH y SOKAL 1973, p. 230). 
Entre las ventajas de la clasificación para investigar la estructura de las ma-
trices de solapación, se cuenta la posibilidad de realizar comparaciones entre 
clasificaciones, cuantificar el grado de distorsión introducido por el método 
en la estructura original de los datos (SOKAL y ROHLF 1962) y obtener una 
visión gráfica relativamente simplificada de la comunidad. Su principal incon-
veniente reside en que a veces es difícil delimitar los grupos cuando las fusio-
nes se producen a niveles muy diferentes y es necesario introducir una cierta 
dosis de arbitrariedad a la hora de elegir el nivel a partir del cual debemos es-
coger los grupos. Puede achacársele también una cierta rigidez y escasa eficien-
cia a la hora de tratar matrices relativamente homogéneas con predominio de 
transiciones continuas entre especies, en cuyo caso los grupos que se originan 
pueden carecer de sentido real. 
Un segundo método de investigar la estructura de las matrices de solapa-
ción y que empleamos aquí por primera vez es el análisis factorial de las mis-
mas, el cual consiste esencialmente en r~ducir las dimensiones del sistema, 
simplificándolo y obteniendo una serie de factores que sirven para explicar las 
principales tendencias de variación en el conjunto de los datos (ver p. ej. 
STROUD 1953, WALLACE 'y BARDER 1967 para aplicaciones taxonómicas 
del método y CATTELL 1965 para una descripción teórica del mismo). Los 
datos básicos del análisis factorial son los coeficientes de correlación entre las 
diversas variables y la teoría matemática del mismo (CATTELL 1965, McDO-
NALD 1970) descansa en las propiedades y características de la matriz de co-
rrelación entre variables. En el caso que nos ocupa, los elementos de las matri-
ces de solapación no son coeficientes de correlación, por lo que en estricta 
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teoría el método no puede ser aplicado. Sin embargo y al igual que en una 
matriz de correlación, los elementos aij son iguales a los ~i' están comprendi-
dos entre cero y la unidad y los términos de la diagonal principal aH son igua-
les a la unidad, por lo que en la práctica las matrices de solapación son indis-
tinguibles externamente de las de correlación, aunque en aquéllas no son posi-
bles los elementos negativos. No existe pues ningún inconveniente práctico 
para aplicar a las matrices de solapación el aparato matemático del análisis 
factorial y manejarlas como si se tratase de matrices de correlación. Aunque 
hemos de recordar en todo momento las importantes diferencias conceptua-
les, los resultados que presentaremos más adelante demostrarán que éstas no 
impiden que el método proporcione un adecuado análisis de las matrices de 
solapación, por encima de la inconsistencia teórica que ofrece a primera vista. 
El resultado que proporciona el análisis factorial consiste en un conjunto 
de coeficientes para cada especie (variable) en los distintos factores después 
de llevarse a cabo la necesaria rotación de los mismos (CATTELL 1965). A 
partir de estas cifras, las especies podemos agruparlas atendiendo a la distribu-
ción de valores absolutos y relativos de sus coeficientes sobre los diversos fac-
tores. Esto podemos hacerlo directamente mediante observación de la matriz 
de factores o a través de representaciones gráficas. En nuestro caso, cada gru-
po de especies así obtenido utilizaría el hábitat de un modo similar y deberá 
ser considerado un "gremio" de especies. Estos grupos son en realidad un sub-
producto del método, que está destinado a proporcionar una ordenación y no 
una clasificación discreta. 
La ordenación se lleva a cabo teniendo en cuenta toda la información con-
tenida en la matriz, mientras que en el método de clasificación el dendrogra-
ma se construye mediante fusiones para las que sólo se tienen en cuenta una 
pequeña fracción de la información inherente a la matriz. Por ello, el análisis 
factorial no producirá los artefactos que se originan a veces en las clasificacio-
nes por ignorar información importante a lo largo de su elaboración. Otra ven-
taja del método es su elastícidad y la posibilidad de valorar el realismo de los 
grupos formados. Un inconveniente es quizás el hecho de ser algo más laborio-
so y no ser en principio matemáticamente tan correcto como el procedimien-
to clasificatorio que describimos anteriormente. 
Para obtener una valoración de ambos métodos, hemos aplicado simultá-
neamente los procedimientos de clasificación y ordenación a nuestras matri-
ces de solapación en el uso del espacio (Apéndices 6 y 7). La clasificación se 
efectuó con el programa de ordenador ALC de ORLOCI (1975) en su versión 
FO RTRAN. El análisis factorial se realizó con el programa BMD03M del grupo 
BMD, Universidad de California (DIXON 1968). En los cálculos se utilizaron 
siempre como datos de entrada las matrices de solapación obtenidas en salida 
perforada a partir del programa que las calculaba usando el método el Col-
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well-Futuyma. En el análisis de las matrices de solapación en altura y zonas 
estructurales se rotaron cinco factores, mientras que para las matrices de BOla-
pación global se rotaron ocho. 
El método seguido para obtener los grupos de especies a partir de los resul-
tados del análisis factorial se ilustra con un ejemplo en la Tabla 29 y Figura 
50, referido a la matriz de solapación por zonas durante marzo en la parcela 
A. Las especies son ordenadas en función de la significación de sus coeficien-
tes sobre los sucesivos factores, tomando arbitrariamente como coeficientes 
"significativos" los superiores a 0,700. De esta forma, cada grupo de especies 
corresponde generalmente a un factor. En la Fig. 50 se presenta gráficamente 
la disti1hüción de las especies en los planos definidos por los factores I-H y lI-
m, habiendo sido delimitados los mismos grupos que surgen de la Tabla 29. 
Puede observarse la existencia de cinco grupos de especies ("gremios") en lo 
que concierne a su uso de las zonas estructurales del hábitat, cada uno de ellos 
asociado a un factor. 
TABLA 29 .- Resultado del análisis factorial de la matriz solapación por zonas en la par-
cela A durante marzo, ilustrando el procedimiento seguido para la construcción de los 
grupos o "gremios" de especies . Se ofrecen los valores de los coeficientes de cada especie 
en cada uno de los cinco factores rotados (F. 1, F . 11, etc.). Se subrayan los coeficientes 
, significativos', habiéndose ordenado las especies de forma que se hallen juntas aquéllas 









F. 1 F. II F.III 
0,861 -0,042 -0,068 
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Figura 50.- Parcela A, análisis factorial de la matriz de solapación por zonas durante marzo, representación gráfi-
ca del ejemplo que se recoge en la Tabla 29. Situación de las distintas especies (abreviaturas como en Tabla 28) 
en los planos definidos por los factores rotados I, II y 1I1. Las coorden.adas que se representan son los valores de 
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3.-- [{('su/tados. 
En un esturlio prt'vio de todas las malrices se aplicaron simultáneamente a 
r.ada una de ellas (12 x 3 en A, 11 x 3 en B) los dos métodos anteriores. Se 
obtuvieron así 69 clasificaciones y otras tantas ordenaciones referidas unas 
)' otras a las mismas matrices. Los resultados del método de clasificación estu-
viervn destinados principalmente a verificar de algún modo la fiabilidad de la 
visión oh tenida mediante el análi.'iis factorial, ya que este último método no 
ha sido utilizado previamente y su aplicabilidad no es en principio evidente, 
mientras que el sistema clasificatorio ha sido mucho más empleado y su utili-
dad se admite corrientemente. 
Fueron comparados para cada matriz los grupos de especies resultantes se-
gún la clasificación y la ordenación. En todos los casos los grupos eran prácti-
camente coincidentes, aunque pudieron ser detectadas algunas irregularidades 
en un 10% aproximadamente de las clasificaciones. Estas irregularidades con-
sistían sobre todo en asignaciones de especies a grupos que, conociendo su 
utilización del hábitat, no eran obviamente los más apropiados. Estas anoma-
lías pueden ser en parte atribuidas al orden relativamente bajo de nuestras ma-
trices, lo cual permite pequeñas oscilaciones sin sentido en los valores de simi-
laridad media en que se basa el algoritmo empleado. En ningún caso aparecie-
ron irregularidades en los resultados del análisis factorial, ya que en última 
instancia los grupos eran elaborados por nosotros mismos en función de los 
coeficientes obtenidos. La elasticid.ad del método permitía estudiar las cir-
cunstancias concretas de a!~unas especies que podían aparecer en situación 
dudosa. No obstante, este hecho apenas se produjo, ya que la consideración 
de los coeficientes sobre factores rotados bastaba habitualmente para agrupar 
las especies de una manera rutinaria y mecánica. 
Demostrada la fiabilidad del análisis factorial aplicado a las matrices de so-
lapación e incluso su mayor realismo, el procedimiento clasificatorio fue 
abandonado posteriormente y reemplazado totalmente por aquél en el estu-
dio de los "gremios" de especies. Sin embargo, vamos a presentar a continua-
ción algunos resultados de las clasificaciones que nos servirán para describir 
aspectos generales de la evolución estructural de las comunidades a lo largo 
del año y constituirán a la vez una introducción para los apartados posterio-
res. 
a) Aspectos generales en la evolución estructural de la comunidad. 
Recogemos en las Figuras 51 y 52 los dendrogramas correspondientes a las 
distintas matrices mensuales de solapación global en las parcelas A y B. El as-
pecto más destacable de dichas clasificaciones es el evidente dinamismo que 
presenta a lo largo del tiempo la densidad de empaquetamiento de las especies 
y la distribución de éstas en grupos. El número de estos, la cantidad de espe-
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cies que cada uno engloba y el nivel de solapación en que tienen lugar la ma-
yoría de las fusiones, son elementos que experimentan cambios muy impor-
tantes a lo largo del año, pudiendo afirmarse que los dendrogramas cambian 
siempre de aspecto de un mes al siguiente y, por tanto, también la estructura 
comunitaria que reflejan. 
Existe una cierta continuidad en cuanto a la identidad de determinados gru-
pos (p. ej. rebuscadores en la periferia de las copas, trepadores sobre troncos) 
cuya presencia es observable a lo largo de todo el año, mientras que otros (p. 
ej. cazadores aéreos) sólo existen durante ciertas fases del ciclo anual. La lle-
gada de algunas especies temporales da lugar muchas veces a la aparición de 
nuevos grupos bien diferenciados del resto. 
Si admitimos que la unidad competitiva elemental de la comunidad a efec-
tos estructurales es el "gremio" (cf. ROOT 1967), podemos afirmar a la vista 
de las Figs. 51 y 52 que el proceso que permanentemente modifica la situa-
ción interna de la comunidad consiste generalmente en la alteración continua 
de los "gremios". En el caso límite, una especie muy individualizada constitu-
ye un gremio por sí sola y la adición o supresión de la misma es un caso parti-
cular del proceso anterior. En otras ocasiones, las especies temporales no 
crean gremios, sino que se introducen en los preexistentes. La importancia re-
.lativa de estas dos alternativas sufre variaciones en distintas fases del ciclo 
anual. Mientras que en primavera y verano las nuevas especies tienden a for-
mar nuevos gremios, las especies temporales de otoño e invierno se insertan en 
gremios preexistentes. 
Observando con cierto detalle los dendrogramas contenidos en las Figs. 51 
y 52 y relacionando las distintas especies con su modo particular de explotar 
el hábitat (cf. Tabla 23), podemos encontrar determinados grupos standard de 
especies que aparecen reiteradamente en las clasificaciones. Realizando una 
abstracción simplificadora, estos grupos de utilización pueden reducirse a seis 
grandes modalidades de explotación del hábitat, dentro de las cuales quedan 
incluidas todas las especies registradas en la comunidad a lo largo del año. Es-
tos grupos son: 
a) Explotación exclusiva del suelo (p. ej. Alaudidae). 
b) Explotación simultánea del suelo y la vegetación (p. ej. E. rubecula). 
c) Explotación casi exclusiva de tronco y ramas gruesas (p. ej. S. euro-
paea). 
d) Utilización casi exclusiva de hojas y ramitas (p. ej. P. caeruleus). 
e) Explotación exclusiva del aire libre (Hirundinidae). 
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Estos amplios grupos de especies pueden aparecer juntos en los resultados 
de la clasificación de un mes (ver p. ej. Agosto, parcela A), pero lo normal es 
que falten uno o varios en la mayoría de los meses. En la Figura 53 represen-
tamos gráficamente la sucesión observada en estas grandes líneas de utiliza-
ción elemental del hábitat. Aunque se trate de una evidente simplificación del 
conjunto, los resultados son altamente expresivos y resumen algunos aspectos 
de la evolución estacional de las comunidades del encinar a los que hemos he-
cho alusión indirectamente en ocasiones anteriores. 
Sólo tres modalidades de explotación están representadas continuamente 
en la comunidad: suelo exclusivo, troncos-ramas y ramitas-hojas. Las otras 
tres categorías ofrecen una sucesión estacional bien marcada. El cúmulo de es-
pecies que usan el aire libre (exclusivamente o en conexión con vegetación) 
sólo aparece con entidad propia durante primavera y verano. La modalidad de 
explotación que consiste en utilizar el suelo y la vegetación simultáneamente 
o en estrecha conexión, parece desarrollarse precisamente en la fase comple-
mentaria de la anterior, es decir, durante otoño e invierno. La realidad de es-
ta sucesión, junto a los resultados expuestos arriba que demostraban que las 
especies temporales estivales constituyen un elemento muy individualizado 
en el curso estacional de la comunidad, confirman que el máximo anual de 
complejidad en las comunidades del encinar tiene lugar durante primavera y 
verano, época en la cual la adición de nuevas especies trae consigo una diversi-
ficación de los sistemas de explotación. 
b) Gremios de especies: constitución y evolución estacional. 
Los resultados brutos del análisis de las matrices mensuales consistieron en 
los coeficientes alcanzados por las diversas especies sobre los factores rotados. 
A partir de esta información y siguiendo etprocedimiento que hemos descrito 
arriba fueron construidos para cada mes y dimensión del hábitat una serie de 
grupos de especies o gremios. No vamos a entrar en detalle ahora en el estudio 
de la identidad taxonómica de las especies integrantes de los gremios, ya que 
nuestra intención principal es la de considerar los resultados globalmente para 
investigar situaciones estructurales a nivel de comunidad. 
En las Tablas 30 y 31 resumimos los aspectos más importantes que se deri-
van de los resultados del análisis factorial. Estos son para cada mes el número 
de gremios, el número medio de especies por gremio y el tamaño ( en número 
de especies integrantes) del gremio más amplio. El aspecto más interesante es 
a nuestro juicio la relativa constancia que se observa en el número medio men-
sual de especies por gremio, con independencia de la época del año, parcela o 
dimensión del hábitat que se considere. En general, dicha cifra viene a situarse 
entre 1-2 especies por gremio. No obstante, en todos los meses surgen gremios 
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Figura 53 .- Parcelas A y B. Presencia a lo largo del año de las seis grandes categorías de explotación del habitat 
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TABLA 30.- Parcela A, resumen de los resultados obtenidos mediante análisis factorial de las matrices de solapa-
ción. X, media anual. 
ALTURA. Z O N A S G L O B A L. 
N2 de - especies/ tamaño del NQ de - especies/ tamaño del NQ de - especies/ tamaño del 
gremios gremio mayor gremios gremio mayor gremios gremio mayor 
4 2,50 6 6 1,67 3 8 1,25 3 
4 3,25 6 6 2,17 4 7 1,86 S 
S 2,60 6 6 2,17 4 9 1,44 4 
4 3,00 7 6 2,00 4 8 1,50 4 
4 2,50 S S 2,00 4 7 1,43 4 
8 1,75 3 7 2,00 4 8 1,75 2 
6 2,00 3 S 2,40 4 8 1,50 3 
S 1,80 4 8 1,12 2 8 1,12 2 
S 1,60 3 S 1,60 2 8 1,00 1 
6 1,67 2 6 1,67 3 9 1,11 2 
6 1,67 3 6 1,67 3 8 1,25 2 
4 2,50 4 S 2,00 3 8 1,25 2 
5,1 2,24 4,3 5,9 1,87 3,3 8,0 1,37 2,8 



































TABLA 31.- Parcela B, resumen de los resultados obtenidos mediante análisis factorial de las matrices de solapa-
ción. 
A L T U R A Z O N A S G L O B A L 
Nº de - especies! tamaño del n2 de - especies! tamaño del nQ de - especies! tamaño del 
gremios gremio mayor • gremios gremio mayor gremios gremio mayor. 
4 1,75 3 6 1,17 2 6 1,17 2 
5 2,00 5 7 1,43 4 6 1,67 5 
5 1,60 3 7 1,14 2 7 1,14 2 
7 1,43 4 6 1,67 3 7 1,43 3 
5 2,00 4 7 1,43 3 7 1,43 2 
7 1,57 3 7 1,57 3 7 1,57 4 
4 2,75 5 5 2,20 3 7 1,57 3 
6 1,83 4 6 1,83 3 8 1,38 3 
5 1,60 3 5 1,60 3 6 1,33 3 
4 2,25 3 5 1,80 3 6 1,50 3 
4 2,75 5 5 2,20 6 7 1,57 5 
5,1 1,96 3,8 6,0 1,64 3,2 6,7 1,43 3,2 
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Puede apreciarse la existencia de una cierta evolución estacional en los pa-
rámetros anteriores, la cual es patente sobre todo en la parcela A. Durante la 
primavera y comienzos del verano, el gremio mayor de cada mes lo constitu-
yen un elevado número de especies, viéndose posterionnente muy reducido 
durante el resto del año. Este fenómeno puede apreciarse también en las clasi-
ficaciones de las Figs. 51 y 52, donde podemos comprobar que es responsable 
del mismo el numeroso grupo de especies que durante primavera y parte del 
verano explotan exclusivamente el suelo y crean por sí solas un gremio muy 
dilatado y homogéneo. 
Como era lógico esperar a la vista de resultados expuestos anterionnente, 
existe en ambas parcelas un gradiente en los valores de los tres parámetros re-
cogidos en las Tablas 30 y 31 al pasar de considerar el hábitat dividido en al-
turas a serlo en zonas estructurales y zonas mixtas. Los gremios menos nume-
rosos pero constituidos cada uno por mayor número de especies se producen 
en el primer caso, mientras que los más abundantes y pequeños tienen lugar al 
considerar el hábitat globalmente. Por zonas estructurales, la situación es in-
termedia. Este hecho no hace sino confirmar el papel que juegan las zonas es-
tructurales del hábitat como principal elemento estructurador de la comuni-
dad en contraposición al débil significado de la altura por sí misma, tal como 
ya vimos en un apartado anterior a través de otra línea de razonamientos. 
Además de las cifras individuales que hemos visto, es importante conside-
rar la distribución de frecuencias que ofrecen los tamaños de los gremios. En 
la Figura 54 presentamos estas distribuciones, englobando en cada una los da-
tos de todo el ciclo anual. Se observa que los gremios más frecuentes son los 
constituidos por una sola especie, disminuyendo rápidamente las frecuencias a 
medida que aumenta el tamaño de los gremios. Las diferencias en cuanto a 
perfil y pendiente entre las gráficas referidas a alturas, zonas y global son ex-
plicables en ténninos similares a los que acabamos de exponer en el párrafo 
anterior. 
Desde un punto de vista teórico, es interesante comprobar si las distribu-
ciones de tamaños de gremios observadas obedecen simplemente a un proceso 
aleatorio o si, por el contrario, reflejan una situación en la que se favorecen 
gremios de un determinado tamaño frente a los restantes. En este último caso, 
obtendríamos evidencia en favor del concepto de gremio como el de una uni-
dad competitiva elemental cuya aparición responde a razones distintas de la 
simple coincidencia aleatoria de especies en la utilización de ciertos sectores 
del hábitat. Incluso si cada especie explota el hábitat con absoluta indepen-
dencia de las demás, cabe también esperar que aparezcan gremios al analizar 
las matrices de solapación, aunque sólo sea por la simple coincidencia fortuita 
de especies sobre las mismas partes del hábitat. Un modo de comprobar si 
nuestros resultados reflejan sólo este tipo de fenómeno es comparar cada una 
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Figura 54.- Distribuciones de frecuencias del tamaño de los gremios resultantes en el 
análisis factorial de las matrices de solapaciÓn. Se presentan juntas en cada figura la dis-
tribución observada y la esperada según una distribución de Poisson, ajustada mediante el 
parámetro estimado k. La calidad del ajuste entre ambas se ha verificado mediante chi-
cuadrado (el subíndice e~presa los grados de libertad). *, p <0,05. **, p <0,01. 
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de las distribuciones observadas con las respectivas esperadas según una distri-
bución de Poisson en la cual su parámetro k (media-varianza) ha sido estima-
do a partir de la distribución de freeue'ncias observada. En la Fig. 54 se ofre-
cen juntas las distribuciones observadas y esperadas, apreciándose diferencias 
consistentes entre ambas. Estas diferencias son estadísticamente significativas 
en cuatro de los seis casos, siendo los dos restantes los correspondientes al ca-
so de considerar el hábitat por zonas (Fig. 54). 
El desacuerdo más importante entre las distribuciones observadas y espera-
das consiste en que los gremios de pequeño tamaño (1-2 especies) son en la 
práctica más frecuentes de lo esperado, mientras que los de mayor tamaño 
son más escasos. Esta tendencia se observa en los seis casos que se representan 
en la Fig. 54, incluido los dos en que la diferencia observado-esperado no al-
canza la significación estadística. Una aparente anomalía tiene lugar entre los 
gremios mayores (5-7 especies), que contra lo que cabría esperar son más 
abundantes de lo predicho por la distribución de Poisson. Este hecho es el re-
sultado de la presencia de algunos grandes gremios durante los meses de pri-
mavera-verano (Tablas 30, 31), fonnBldos como señalamos arriba por las nu-
merosas especies que durante esa época explotan exclusivamente el suelo. 
Prescindiendo de esta irregularidad, resuJta patente que en la estructura de la 
comunidad tienden a producirse gremios de tamaño mínimo, o en otras pala-
bras, es relativamente raro que más de dos especies utilicen el hábitat de mo-
do similar, favoreciéndose aparentemente las situaciones en las cuales sólo 1-2 
especies siguen la misma pauta de explotación frente a aquéllas de mayor con-
currencia de especies sobre sectores similares del hábitat. Esto viene a demos-
trar qu el predominio observado de los gremios pequeños no es sólo el resul-
tado de una estructura aleatoria en las matrices de solapación, sino que ha si-
do promovido de algún modo en el proceso evolutivo que ha configurado 
nuestras comunidades como alternativa para ~educir la competencia interespe-
cífica. 
c) Influencia de los gremios sobre las condiciones de estabilidad. 
Hemos visto hasta aquí que la comunidad está efectivamente estructurada 
en forma de gremios de especies, que estos no se fonnan al azar y que tienden 
a ser más frecuentes de lo esperado los de pequeño tamaño. Esto, aparte de 
sugerirnos que en la evolución de la comunidad los gremios parecen tener un 
significado real, no nos dice nada acerca de la influencia que dicha estructura 
observada pueda tener sobre las condiciones de estabilidad de la comunidad y 
sobre la optimización de detenninados parámetros. Para explorar estos aspec-
tos vamos a hacer uso en ste apartado de dos elementos distintos. Por un la-
do, vamos a contar con resultados reales observados en nuestras comunidades 
que pueden ser atribuidos razonablemente a la existencia de gremios. Por 
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otro, manl'jamoi' ddt'fTllinados parámetros para simular con el ordenador si-
tuaciOl1l'8 hil'ot.~ti('as que confrontar con los resultados reales y verificar o re-
chazar nUt'stras hipótesis. 
Como paso previo, procederemos primrro a demostrar que la existencia d(' 
¡!remios en el seno de las matrices dc solapación se traduce dI' modo inmrdia-
to en una asimetría negativa de la distribución de frecuencias de los valores 
aij Y que la magnitud de esta asimetría es función tanto del número de gre-
mios como de las diferencias de tamaño entre los mismos. Esta demostración, 
además de servirnos para explir,ar algunos resultados vistos con anterioridad 
(eL Fig. 45), nos será útil para el planteamiento y comprensión de lo que se-
p:uirá después. 
Supongamos para SImplificar que en una comunidad sólo se puedan dar 
dos tipos de interacción biespecífica; aij sólo puede adquirir los valores cero 
o uno. Restrinjamos aún más el esquema imponiendo la condición de que las 
interacciones nulas (aij = O) se produzcan entre especies pertenecientes a dis-
tintos gremios y las no nulas (aij = 1) entre aquéllas (Iue fonnan parte del 
mismo gremio. Estas suposiciones no hacen ninguna alteración sustancial a la 
teoría, simplemente convierten la situación interactiva en un conjunto de fe-
nómenos elementales cualitativos (ver p. ej. GARDNER y ASHBY 1970 para 
un enfoque similar). En'el caso anterior es fácil simular comunidades com-
puestas por distinto número de especies y crear en cada una un número va-
riable de gremios, fijado el cual distribuiremos las especies entre los mismos 
dI' todas las maneras posibles. A continuación calcularemos el porcentaje de 
interacciones nulas y no nulas que se producirán en la matriz de interacción 
resultante según las suposiciones iniciales antes expue¡;tas. La variedad en ta-
maño de los gremios p0demos medirla simplemente mediante la desviación tí-
pica del número de especies por gremio (en adelante, O:r.). 
Veamos un ejemplo simple, el constituido por una comunidad de 5 espl'-
cies. Podemos crear situaciones con 2,3 y 4 gremios. Las de 1 y 5 las ignora-
mos por triviales. En cada situación son posibles diVf~rsas distribuciones de e~­
pecies entre los gremios. Por ejemplo, en el caso de dos gremios podemos te-
ner grupos fonnados por 1 y 4 especies o por 2 y 3 especies. De igual modo 
obtendremos todos los grupos posibles para las situaciones con 3 y 4 ~remios. 
Formados estos, calculamos O.T. para cada conjunto de gr/:'mios y rI núm~ro 
de interacciones nulas y no nulas. que expresaremos finalmente como porcen-
taje de elementos nulos en la matriz resultante. Esta cifra la emplearemos co-
mo una medida intuitiva del grado de asimetría negativa dI' la distribución. 
Fueron llevadas a cabo dos simulaciones del tipo anterior, para comunida-
d(~s cornpuestati de 10 y 15 (~species respectivamf'nte, valores entrp los que ha-
bituaICJlent(~ se encuentran nuestras comunidades. El número de gremios por 
('(Jlrlllnid,,,¡ ,-a rió enlre 2 y 10. Los resultados se presentan gráficamente en la 
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Figura 55. Para un número de especies dado, el porcentaje de interacciones 
nulas aumenta continuamente al incrementarse el número de gremios y, aun-
que en menor grado, al ser estos de tamaño más similar (menor D.T). Esta in-
fluencia de D.T. es apreciable sobre todo cuando el número de gremios es pe-
queño, disminuyendo mucho al aumentar éste. La máxima asimetría negativa 
de las distribuciones de frecuencias de aij se producirá con los gremios más pe-
queños posibles, lo cual trae consigo el que estos sean lo más iguales entre sí. 
La mayor asimetría se traducirá también lógicamente en un menor valor me-
dio de todos los aij: para un número de especies dado, el empaquetamiento 
medio disminuye al aumentar el número de gremios. 
Es importante señalar también que el modelo predice la posibilidad de si-
tuaciones con asimetría positiva, es decir, con predominio de las interacciones 
no nulas. Esto tiene lugar en las regiones del plano situadas a la izquierda de la 
línea de trazos que marca el 50% (Fig. 55), la cual señala la división entre re-
giones de asimetría positiva (izquierda) y negativa (derecha). Ello indica que 
cuando el número de gremios es demasiado pequeño (cada gremio contiene 
muchas especies) predominan en la distribución de aij los valores no nulos. 
A pesar del carácter cualitativo que hemos otorgado a los coeficientes aij 
en la formulación del modelo, éste predice con aceptable exactitud. Observan-
do los datos que se recogen en las Tablas 30 y 31 (constitución en gremios) y 
en la Fig. 45 (distribución de a¡j), podemos intentar verificar la capacidad pre-
dictiva del modelo. En promedio, la comunidad de la parcela A está compues-
ta mensualmente por 10,9 especies que se distribuy!''1 para formar una media 
de 5 a 8 gremios por mes (según se trate de alturas, zonas o global). Para estos 
datos iniciales, la gráfica correspondiente a 10 especies (Fig. 55) prevee un 
porcentaje de aij nulos comprendido entre 67 y 95 % . Si convenimos en asig-
nar, aunque sea un poco arbitrariamente, los valores reales de aij inferiores a 
0,5 a la categoría de "nulos" y los superiores a 0,5 a "no nulos", los porcenta-
jes efectivamente observados de elementos "nulos" (Fig. 45) son 58, 75 Y 
00% (alturas, zonas y global respectivamente). Esta coincidencia con las pre-
dicciones del modelo es realmente aceptable si tenemos en cuenta sus simples 
bases. 
Los anteriores resultados sugieren que un método indirecto para averiguar 
con relativa facilidad el esquema estructural de una comunidad puede ser sim-
plemente el análisis de la distribución de frecuencias de los valores aij. El sig-
no y valor absoluto de su asimetría pueden informarnos acerca del grado de 
subdivisión interna en bloques de especies o gremios sin necesidad de efectuar 
un análisis factorial o una clasificacón de la matriz de solapación. Distribucio-
nes de frecuencias con fuerte asimetría negativa del tipo de las que hemos en-
contrado en nuestras comunidades de Passeriformes (Fig. 45), en la superpo-
sición alimenticia de las Strigiformes de la Península Ibérica (HERRERA e 
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HIRALDO 1976) o en la coincidencia en el uso del hábitat en una comunidad 
californiana de roedores (MESERVE 1976), reflejan una acentuada subdivi-
sión de la matriz de solapación en numerosas sub matrices de pequeño tama-
ño. Ello es reflejo de una estructura discreta y diversificada de dichas comu-
nidades, con raras coincidencias multiespecíficas sobre las mismas porciones 
del gradiente de recursos que se considere. 
Pasemos ahora a tratar el punto principal en relación con las condiciones 
de estabilidad de la comunidad. Este es la consideración del autovalor mínimo 
de la matriz de solapación. El sistema interactivo pluriespecífico descrito por 
una matriz de comunidad (elementos ~j, coeficientes de competencia) es es-
table en un entorno cuando la parte real del autovalor mínimo de dicha ma-
triz es negativo (MAY y MACARTHUR 1972, MAY 1973,1974). Como ya 
indicamos en la introducción, no es estrictamente correcto hacer una analogía 
entre matriz de comunidad y de solapación, aunque aquí adoptaremos esta al-
ternativa siguiendo la línea de distintos autores (p. ej. RJCHARDSO y 
SMOUSE 1975 en el estudio de los autovalores de matrices de solapación en 
hábitat). Al aplicar el anterior criterio de estabilidad a matrices de solapación 
hemos de invertirlo , ya que los Oi.i son negativos mientras que los aij son posi. 
tivos. En este caso, el criterio de estabilidad sería qu la parte real del autova-
lor mínimo ha de ser positiva. 
Con la intención de estudiar los efectos de la estructura matricial en blo-
ques discretos diseñamos un esquema de simulación de matrices de solapación 
aleatorias (simétricas con los elementos de la diagonal principal iguales a la 
unidad) en el cual manipulábamos el orden de la matriz , la solapación media y 
la asimetría de las distribuciones de sus elementos aij , a la vez que obteníamos 
el autovalor mínimo de cada matriz obtenida. Interesa especificar el modo co-
mo fueron escogidos los números aleatorios con que se construyeron las ma-
trices simuladas. Estos fueron inicialmente obtenidos de una distribución uni-
forme 0-1 mediante una subrutina basada en el método de las congruencias y 
posteriormente sometidos a una transformación exponencial, con objeto de 
hacer asimétricas las distribuciones y simultáneamente alterar su media. Sólo 
fueron ensayadas distribuciones con asimetría negativa, que se consiguieron 
mediante la transformación 
, 
Xi = 
donde X¡ es el número aleatorio inicialmente obtenido y x; es su transforma-
do, el único que sería utilizado después. n varió desde 1 hasta 15, producien-
do de este modo desde distribuciones prácticamente uniformes (n = 1) hasta 
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Figura 56.- Resultado de la simulación de matrices de 801apación aleatorias. La probabi. 
lidad de estabilidad fue estimada calculando el porcentaje de matrices individualmente 
estables. 3¡j, media de los elementos de la matriz (excepto diagonal principal). Cada gráfi. 
ca recoge los resultados para un tamaño dado de matriz y cada punto se refiere a 20 ma· 
trices . 
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distribuciones exageradamente asimétricas (n = 15). Con la transformación 
anterior la distribución de xi queda comprendida entre O y l. 
Otro aspecto que es importante hacer notar es que las matrices nunca fue-
ron estructuradas en bloques, sino que se trató en todos los casos de matrices 
aleatorias en las que la única manipulación de sus elcmentos consistió en alte-
rar su distribución de frecuencias mediante la transformación antes descrita. 
El número de esperies (orden de la matriz) varió desde tres hasta diez y se 
crearon diez matrices para cada uno de los tamaños anteriores. Este esquema 
fué repetido 15 veces (n = 1,15), lo cual arrojó finalmente un total de 1200 
matrices simuladas. 
En la Figura 56 presentamos la parte de los resultados que nos interesa en 
el contexto de la presente exposición. La probabilidad de' estabilidad se esti-
mó calculando el porcentaje del total de matrices obtenidas que en cada caso 
tenían su autovalor mínimo mayor que cero. Hemos agrupado los resultados 
en función del orden de las matrices. Para un tamaño de matriz dado, la proba-
bilidad de estabilidad del sÍstt'ma es alta hasta un cierto nivel crítico de inte-
racción media (ad, más allá del cual el conjunto simulado se vuelve rápida-
mente inestable. iH umbral crítico para la estabilidad varía según el tamaño de 
la comunidad (orden de la matriz), siendo tanto más bajo cuanto mayor sea 
este último. En comunidades pequeñas (3-4 especies) el sistema es práctica-
mente estable hasta valores de aij situados alrededor de 0,3, mientras que para 
comunidades de 9-10 especies el umbral se alcanza para una interacción media 
de aproximadamente 0,1. Estos resulta.dos coinciden muy estrechamente con 
los de CARDNER y ASHBY (1970, ver su fig. 1), a pesar de que nosotros he-
mos considerado interacciones cuantificadas en lugar de su sistema simple 
cualitativo (0-1, nulas-no nulas). 
Al igual que en los resultados de dichos autores, la situación prevista por 
las matrices aleatorias no coincide con la realidad observada al estudiar comu-
nidades reales, ya que habitualmente estas últimas poseen un número de espe-
cies lo suficientemente elevado como para hacer imposible su estabilidad de 
acuerdo con los pronósticos derivados de nuestra simulación y la de CARD-
NER y ASHBY (1970). Podría argumentársellos que tal vez el criterio de esta-
bilidad teórico no se cumple en la práctica y las matrices de solapación reales 
poseen autovalores negativos. A continuación demostraremos que no es así, 
sino que las matrices observadas obedecen efectivamente al criterio teórico de 
estabilidad. 
Fué calculado su autovalor mínimo para las 69 matrices de solapación que 
hemos venido manejando reiteradamente en el presente capítulo. En la Fig. 
57 representamos gráficamente los resultados en un sistema de coordenadas lo 
más parecido posible al que hemos empleado para expresar los resultados de la 
simulación (Fig. 56) aunque en este caso se ha usado el valor observado del 
autovalor mínimo en lugar de probabilidad de estabilidad. Ello no introduce 
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sin embargo ninguna diferencia sustancial. Tres puntos resultan bien patentes 
en la mencionada gráfica: 
Los autovalores mínimos de todas las matrices de solapación observadas 
son iguales o mayores que cero. Los casos con autovalores nulos son 
más bien artefactos derivados del hecho de que dos o tres filas en la ma-
triz (explotadores exclusivos del suelo) muestran idénticos valores de 
aij, forzando de este modo la anulación de uno o dos autovalores.lgno-
rando estos casos, podemos concluir que en las matrices reales observa-
das se cumple el criterio teórico de estabilidad. 
- Al aumentar el número de especies (orden de la matriz), el autovalor 
mínimo disminuye apreciablemente, acercándose al umbral crítico para 
la estabilidad (autovalor nulo). . 
Al aumentar la superposición media (a¡j), los auto valores mínimos dis-
minuyen también, acercándose al límite de la estabilidad que supone el 
valor nulo. 
Estos puntos revelan que en sus aspectos cualitativos la realidad observada 
coincide plenamente con las previsiones del modelo visto arriba: la magnitud 
del autovalor mínimo y por tanto las condiciones de estabilidad, dependen a 
la vez del orden de la matriz y del grado de interacción media que ésta refleja. 
Comunidades cuyas pocas especies interaccionan pobremente entre sí tienen 
muchas más posibilidades de ser estables que conjuntos pluriespecÍficos am-
plios con elevadas interacciones entre sus componentes. No existe por el con-
trario un acuerdo en aspectos detallados: para interacciones y número de es-
pecies tales como las observadas en la realidad y recogidas en la Fig. 57, la si-
mulación pronostica sistemas inestables con autovalores que son negativos la 
mayoría de las veces (Fig. 56), mientras que en la práctica matrices de estas 
características tienen autovalores mínimos positivos. 
Esta importante discrepancia debe ser atribuida a la existencia de submatri-
ces en el seno de las matrices reales, originadas por la estructura en gremios de 
la comunidad, ya que éste es el único aspecto de la realidad observada que no 
hemos recogido en el esquema de simulación. La única diferencia existente 
entre las matrices reales y las simuladas consiste precisamente en la presencia 
o ausencia, respectivamente, de bloques estructurados de especies. Es razona-
ble por tanto admitir que la existencia de gremios afecta a las condiciones de 
estabilidad de la comunidad, tal como demostró MA Y (1972) en un terreno 
puramente matemático. Este hecho queda demostrado en parte observando la 
estrecha relación existente entre la magnitud del autovalor mínimo y el núme-
ro medio de especies por gremio (Fig. 58). La correlación entre ambas varia-
bles es negativa y altamente significativa (r = - 0,4674, t = 4,328, n = 69, 
p < 0,001), revelando que a medida que aumenta el número medio de espe-
cies por gremio el autovalor mínimo disminuye y se aproxima a cero. 80r-
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prendentemente, la anulación del autovalor parece tener lugar para gremios 
constituidos en promedio por 2 especies aproximadamente (Fig. 58). Esto pa-
rece indicar que la comunidad dejará de ser estable cuando, por término me-
dio, existan más de dos especies explotando el hábitat de un modo similar. 
Ello nos lleva inmediatamente a recordar resultados anteriores por los que vi-
mos que en la comunidad los gremios de 1-2 especies tendían a ser más fre-
cuentes de lo esperado. También demostramos no hace mucho que la asime-
tría negativa de las distribuciones de 3;j y el predominio de los valores bajos 
de aij era tanto mayor cuanto menor y más similares fuesen los gremios. 
Considerando simultáneamente todos los elementos anteriores, podemos 
afirmar que las comunidades que hemos estudiado tienden a estructurarse per-
manentemente a lo largo del año de un modo bastante saturado, aproximán-
dose en todos los casos al límite de estabilidad. Este límite de estabilidad (au-
tovalor mínimo nulo) parece venir fijado indirectamente por el número medio 
de especies que contienen los gremios, el cual está situado alrededor de dos; la 
comunidad tiende a estructurarse internamente de tal modo que son favoreci-
dos los gremios pequeños (1-2 especies) y numerosos, 10 cual origina distribu-
ciones de frecuencias de los valores individuales de solapación muy sesgadas 
hacia la derecha, en las cuales predominan las interacciones casi nulas. Me-
diante este procedimiento divisivo, la comunidad consigue satisfacer en la 
práctica el criterio de estabilidad teórico, aun cuando su elevado número de 
especies y la interacción media observados harían esperar que este criterio no 
fuese satisfecho si la comunidad fuese internamente homogénea y aleatoria en 
cuanto a las interacciones que se desarrollan en su interior. La constitución en 
gremios permite por tanto a la comunidad albergar un número de especies 
mucho mayor que si fuese homogénea, sin transgredir por ello el límite de es-
tabilidad. Es importante volver a señalar que en el caso particular de nuestras 
comunidades se aprecia una efectiva optimización estructural, la cual se tradu-
ce en una compresión de los puntos de la Fig. 58 contra el eje horizontal y en 
el predominio relativo de los gremios pequeños. 
Lógicamente, el grado de empaquetamiento en gremios de las especies para 
formar la comunidad dependerá de la variedad y abundancia de recursos dis-
ponibles (ver MACARTHUR 1970 para una demostración analítica de las re-
laciones entre empaquetamiento y productividad); en nuestro caso concreto 
dependerá de la estructura física del hábitat, la cual condiciona los posibles 
modos de explotación. Cabe esperar por ello que en otras comunidades la dis-
tribución de puntos en el plano autovalor mínimo-especies/gremio no sea se-
mejante a la que hemos obtenido para las nuestras. La forma de la distribución 
y su posición relativa resp cto al eje horizontal deben ser función de la com-
plejidad del hábitat, n el caso de que estudiemos utilización del espacio. Ello 
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Figura 58.- Relación entre el autovalof rn inimo de l. mat riz de IIOJapación y el número 
medio de especiee por gRmio. Se represcntan Jos datos de lu 69 matrices que hemos ve· 
nido elll udiando, referidas I 8OIapacion en altura, 1,o nas)' global . 
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bral de estabilidad debe ser tanto más alto cuanto mayor sea la disponibilidad 
física de espacio explotable, estando las distribuciones de puntos más a la de-
recha cuanto mayores sean estas disponibilidades. Comunidades en hábitats 
complejos y productivos deberán su elevada diversidad específica tanto a la 
posibilidad de aparición de nuevos gremios como al hecho de que estos pue-
dan ser mayores en promedio. Esta afirmación puede ser apoyada en cierto 
modo por nuestros propios resultados. 
La diversidad de nuestras comunidades es máxima durante primavera y ve-
rano (Fig. 29). Durante este período la comunidad no tiene mayor número de 
gremios que durante el resto del año, ya que la estructura del hábitat no ha 
cambiado, pero estos contienen cada uno en promedio mayor número de es-
pecies y el gremio mayor de cada mes es también más extenso (Tablas 30 y 
31). Esto se explica porque las disponibilidades alimenticias del hábitat son 
mayores durante esa época, sobre todo en el suelo (semillas e insectos, ver ca-
pítulos anteriores), precisamente el elemento del hábitat que origina los gre-
mios más numerosos en esa época, responsables del elevado promedio de espe-
cies/ gremio. 
Aparte de favorecer las condiciones de estabilidad global a nivel de comu-
nidad, la estructura discontinua de ésta puede obedecer también a una estrate-
gia por parte de las especies individuales. Mediante la subdivisión en bloques, 
cada especie ve disminuida la posibilidad de una fuerte competencia difusa 
("diffuse competition", MACARTHUR 1972, PIANKA 1974b), la cual se 
produciría sin duda en el caso de una estructuración homogénea de la comu-
nidad. Las interacciones en las que participe una especie dada se hacen mucho 
más restringidas y son de naturaleza más direccional, concretándose en unas 
pocas especies (los otros miembros del gremio), con las que tal vez sea más fá-
cil, por su pequeño número, desarrollar evolutivamente unos mecanismos de 
coexistencia. 
El proceso evolutivo de formación de gremios de especies ha debido ser fa-
vorecido por el carácter discreto del hábitat. La naturaleza discontinua de los 
volúmenes de vegetación que constituyen el sustrato esencial para las comuni-
dades de vertebrados, ha propiciado la acumulación de especies en determina-
dos sectores del gradiente multidimensional, basada en una progresiva radia-
ción adaptativa de las especies destinada a explotar unas fases del mosaico con 
más rendimiento que otras (ver p. ej. HUTCHINSON 1968, MORSE 1975). 
En dimensiones del nicho que sean de naturaleza continua (p. ej., tamaño de 
presas) cabe predecir que no existan gremios de especies, ya que no existirán 
en las mismas los necesarios segmentos diferenciados para actuar como "nú-
cleos de condensación" y acumular sobre sí especies. Ante esta situación po-
demos esperar que si un grupo de especies ha de segregarse exclusivamente s<>-
bre una dimensión continua en la que los gremios no son posibles, el número 
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de especies coexistentes será bajo. Desde otro punto de vista, podría esperarse 
también que el reparto de recursos en comunidades habrá de efe,ctuarse mayo-
ritariamente sobre dimensiones discretas y sólo raramente sobre dimensiones 
continuas. Esta predicción se cumple efectivamente en la realidad y en la revi-
sión que lleva a cabo SCHOENER (1974 b) de los elementos que contribuyen 
a segregar las especies en el seno de las comunidades, aparecen como elemen-
tos más frecuentes hábitat y microhábitat, dos dimensiones discretas. 
Para terminar, conviene hacer algunos comentarios sobre la acepción con la 
que hemos utilizado el término gremio. Habitualmente, los autores que han 
empleado el concepto de "guild" lo han hecho para referirse a grupos de espe-
cies relativamente amplios (ROOT 1.967, WILLSON 1974, CODY 1974, entre 
otros), mientras que' nosotros lo hemos aplicado a grupos más pequeños deli-
mitados a un nivel más fino. La conexión que hemos querido establecer entre 
las condiciones teóricas de estabilidad global y la constitución en bloques de 
la comunidad nos ha obligado a emplear un método analítico objetivo para 
determinar los gremios. El resultado ha sido que los gremios obtenidos, traba-
jando a una "resolución" alta, han sido de pequeño tamaño. Creemos que este 
hecho no tiene demasiada trascendencia y es sólo una cuestión de escalas y de 
nomenclatura. A distintos niveles de resolución los grupos obtenidos serán de 
distinto tamaño, pero la evidencia en favor de una estructura comunitaria he-
terogénea será igualmente válida. En cualquier caso, la delimitación de los gru-
pos por métodos objetivos nos parece un avance en el estudio estructural de 
las comunidades. 
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LA COMUNIDAD DE PASSERIFORMES. III. RESUMEN Y DIS-
CUSION GENERAL 
A lo largo de los capítulos precedentes hemos intentado conjugar simultá-
neamente en la exposición tres niveles de integración diferentes. Basándonos 
en el simple pretexto que para nosotros debe suponer el estudio de unos en-
cinares concretos, hemos intentado en repetidas ocasiones insertar dentro de 
un contexto geográfico mucho más amplio los resultados locales obtenidos, 
para así comprender mejor nuestro sistema concreto por comparación con 
otros sometidos a condiciones diferentes. Mucha infonnación numérica des-
criptiva que hemos reunido acerca de los pájaros del encinar no tiene ningún 
valor por sí misma y sólo lo adquiere si somos capaces de compararla con re-
sultados referidos a otras regiones geográficas. En el proceso anterior, surgen 
a menudo fáciles derivaciones del razonamiento que, a partir de los datos lo-
cales o las comparaciones a elevada escala geográfica, nos llevan a establecer 
conclusiones que son aplicables no sólo a nuestro encinar y nuestro continen-
te, sino a sistemas ecológicos mucho más generales. 
A través de este escalonamiento sucesivo, creemos haber hecho mucho más 
útil el estudio del encinar, porque con motivo del mismo hemos abordado 
problemas ecológicos de interés más general. En el presente capítulo hacemos 
explícito este planteamiento y separarnos en la exposición los tres niveles de 
integración antes mencionados, aunque reconocemos que esta segregación es-
quemática tiene mucho de arbitrarla y forzada, haciéndose difícil mantenerla 
en ocasiones. 
En la discusión general que sigue sólo consideraremos aquellos aspectos de 
los resultados que son necesarios para obtener una visión sintética general de 
la comunidad de Passerifonnes y su dinámica estacional. Dejamos intenciona-
damente al margen otros muchos puntos, quizás igualmente importantes, pero 
cuyo interés es más particular, ya que generalmente los hemos ido discutiendo 
por separado en el lugar correspondiente de la exposición de resultados. 
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1.- La evolución estacional de los Passeriformes del encinar. 
El concepto de comunidad es ciertamente algo artificial y carecemos de 
una definición clara y objetiva del mismo. Su elasticidad hace de él más bien 
un instrumento de conveniencia que una entidad real. El concepto que tiene 
MACARTHUR (1971, p.190) de una comunidad nos habla bien de ello: 
" ... un grupo de organismos que viven actualmente cerca unos de otros y so-
bre los cuales es interesante hablar". Para comprender el curso estacional de la 
comunidad de Passeriformes del encinar es importante simplificar el problema 
y considerarla compuesta al menos por dos comunidades básicas e indepen-
dientes. 
Desde el punto de vista de la explotación a que está sometido, el encinar 
está formado por dos sectores muy bien diferenciados: suelo y vegetación ar-
bórea. En este aspecto la comunidad responde plenamente a una realidad es-
tructural del hábitat. Cada uno de estos núcleos tiene asociado un grupo ca-
racterístico de especies, existiendo escasas interconexiones entre ambos. Sólo 
unas pocas especies utilizan simultáneamente las dos subunidades anteriores 
con fines alimenticios (P. collybita en invierno, F. coelebs en primavera, P. 
major la mayor parte del año). La evolución estacional de cada sub-comuni-
dad difiere marcadamente en lo que respecta al grado de estacionalidad mos-
trado. 
La subcomunidad arbórea se caracteriza por ser la que contiene siempre 
mayor número de especies e individuos y ser también la que muestra mayor 
estabilidad estacional en su composición, abundancia y distribución de la in-
tensidad global de utilización sobre las distintas zonas del árbol. Los factores 
de carga de éstas últimas se mostraron como los más estables a lo largo de to-
do el año, lo cual refleja también el hecho que la gran mayoría de las especies 
constantes estén asociadas precisamente al sector arbóreo. 
El caso de la subcomunidad que explota el suelo es diametralmente opues-
to al anterior. A lo largo del año, las especies que dependen del suelo experi-
mentan importantes oscilaciones en su número y abundancia, y los factores 
de carga relativos obtenidos para la utilización de ese estrato sufren importan-
tes fluctuaciones estacionales. Pocas especies constantes dependen exclusiva-
mente del suelo (sólo T. merula y los dos Aláudidos), aunque hay un número 
importante de especies temporales que forman parte de la comunidad duran-
te ciertos períodos favorables y emplean sólo el suelo. Además de ellas, otras 
especies temporales o constantes usan el suelo esporádicamente, pero sin 
abandonar el empleo de los árboles (P. collybita, P. major). 
10 anterior revela que la comunidad del encinar está efectivamente forma-
da por dos subcomunidades de distintas características, sobre todo en lo que 
concierne a las condiciones de permanencia estacional. La evolución global 
observada al tratar todas las especies conjuntamente es el resultado de la su-
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perposición de dos tendencias de variación diferentes. Veamos ahora separa-
damente las relaciones entre la estabilidad mostrada por cada una de estas 
subcomunidades y la del sector del hábitat que ocupan. 
En el caso del suelo del encinar, hemos cuantificado sus dos aspectos más 
importantes para las aves (evolución del estrato herbáceo y poblaciones aso-
ciadas de artrópodos) y demostrado la fuerte estacionalidad que sufre. Como 
en todas las áreas mediterráneas, la producción primaria del estrato herbáceo 
está Íntimamente ligada a las disponibilidades hídricas y restringida por ello a 
un breve período dentro del ciclo anual que coincide aproximadamente con la 
época de lluvias. Esto acarrea subsidiariamente una concentración muy marca-
da en la producción ailUal de semillas, la cual se produce ~n las semanas inme-
diatamente precedentes al comienzo de la sequía estival. Las poblaciones de 
insectos relacionadas con el suelo dependen de la evolución de la hierba y de 
la misma humedad del suelo, alcanzando un máximo de abundancia muy mar-
cado durante el período favorable primaveral y manteniéndose en niveles más 
bien bajos durante todo el período de sequía. Por último, la accesibilidad de 
presas subterráneas para especies como los Turdus spp. depende en gran parte 
de la dureza del suelo, la cual es muy grande durante toda la estación seca. El 
tamaño de los insectos disponibles en el suelo sufre también importantes va-
riaciones, ya que durante las primeras fases de la estación de lluvias predomi-
nan los tamaños muy pequeños que tal vez no puedan ser explotados eficien-
temente por algunas especies. 
El resultado de todo lo anterior es que numerosas especies de Passerifor-
mes explotan el suelo durante la primavera, cuando semillas e insectos se en-
cuentran en su máximo anual, disminuyendo luego la utilización de dicho es-
trato a medida que las condiciones van tornándose cada vez más adversas (du-
reza de la tierra, escasez de insectos y, probablemente, cierto agotamiento de 
las abundantes disponibilidades de semillas). Esto puede apreciarse en distin-
tos aspectos de nuestros resultados, como por ejemplo en la evolución estacio-
nal seguida por los factores de carga del suelo o en la diversidad del gremio de 
explotadores de este sustrato. 
La estrategia seguida por la mayoría de las especies que dependen exclusiva 
o mayoritariamente del suelo es el abandono de la comunidad en las fases des-
favorables (S. unicolor, S. serinus, C. carduelis, 1'. viscivorus y, en gran medi-
da, F. coelebs). Otras optan por desplazar su comportamiento alimenticio, 
aunque esto es apreciable únicamente en P. major. Por último, C. theklae, L. 
arborea y 1'. merula son las únicas especies que persisten en su empleo exclusi-
vo del suelo durante todo el año. 
A la vista de lo anterior, la fuerte estacionalidad que se observa en la sub-
comunidad del suelo ha de asociarse con la intensa fluctuación que este sus-
trato experimenta a lo largo del año en cuanto a la abundancia y accesibilidad 
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del alimento (insectos y semillas) . Cuando ésta on grand , 1 número d r.-
pecies en la subcomunidad y su abundancia son también elevadas, p ' 1'0 r1 ismi-
nuyen radicalmente cuando el suelo se vuelve un medio impro.uu ,tivo inhós-
pito. 
camos ahora la evolución de la subcom unidad arbórea en r lución '011 la 
estacionalidad de sus sustratos. En este aso care 010 d dato det.idarn nt 
cuantifi 'ados, p ro intcntaremos dar una vi si 'n cualitativa de las variac ione~ 
en disponibilidad d alimenl. 0010 la gran llIayoría de las (' p cie:; impüca-
das son Lásicamente ins tívoras nos Iimitarcrn o a 'onsiderar el (' ieJo anual 
de presencia dc ÍJlsectos n las encinas y relacionarlo 011 las diet as ur. las (' pe-
cies implicadas, 
F: l comi nzo d la actividad vegetativa por parte d la encina (al'ari 'ión ue 
brotes, floración) que tiene lugar al comi nzo de la primavera coín ide con la 
apari 'ión de una importante pobla ión de orugas defoliantcs, la cual es as -
quiLle para los pájaros durante la segu nda mitad de marz • abril y mayo . En 
esle períod.o la totalidad de las especies de La sub omunidad arbórea se ali-
mentan d esas orugas y las utilizan para cehar a sus pollos (CEBALLO . 
1969, 1972, Herrera , obscrv. inéditas). Durante el periodo tival. lo Páridos 
encuentran disponibles en ramitas y hojas abundantes arácnido y 'o l ~ópteros 
(sobre tod Curculiónidos del g' nero Brachyderes), qu onsumen habitual-
mente. La especies trepadoras capturan tamLién n esa 'poca .ur uliónidos 
pero sobre todo encuentran disponibles en ramas y troncos abundantes For-
micoidea arborícolas (CampoTlOtus Crematogas/;el'), sobre los c¡u Sítta prcda 
con regularidad (CEBALL S 1969, H rrera, observo inéditas). Dermáptero 
del género Forfícula son abundantes n grieta y resquicio húmedos de la 
corteza durante todo el verano y las hojas tiernas d la encma mantienen poLla-
iones de Aphidae. La llegada del otoño comcid on el comienzo de la madu-
ración de la bellota. partiT de octubr hasta el próximo encl'U , el (;Oll. UlUu 
de es los frutos centra la actividad d las I':Sp cies 'onslanl s dt- la subco llluni -
dad arbórea. A excepción de C. brach.vdactyla A. cauc1atus. lodas ella Se 
alimentan d bellota, complementando su dieta n stado dOlJnanles o inac· 
tivos de muchos insectos. El cará l r percllnifotio dc la encina es un Ia tor 
important , ya que ha e posibl la existencia de artrópodo a 'tivos durantc el 
invi rno ( 01 ópteros sobre todu). La larva de Balan;nus y Carpocapsa están 
disponibles en el uelo cuand abandonan las bellotas atacadas, 
La sucesión "orugas-artrópodos activos-bellota/arto inactivos" demuestra 
que la encina presenta a lo largo del año una cierta uniformidad en las dispo-
nibilidades alimenticias para las especies constantes de la subcomunidad arbó-
rea. 
Para sobrevivir, éstas sólo han de responder aparentemente a las alteracio-
nes cualitativas en el alimento asequible con desplazamientos en su actividad 
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cazadora. La complejidad estructural del árbol parece amortiguar los adversos 
efectos t'stacionales del clima y mantener unas disponibilidades alimenticias 
totales relativamente estables (cf. KARR 1976 a), aunque para explotarlas es 
necesario un apreciable grado de plasticidad en el comportamiento de búsque-
da de las distintas especies (MORSE 1971). Esta plasticidad parecen poseerla 
todas las especies arbóreas constantes, cuyo generalismo ecológico puede infe-
rirse también observando sus amplias áreas geográficas en el continente euro-
peo. El carácter marginal y empobrecido que tienen las comunidades del enci-
nar respecto a las que habitan robledales caducifolios europeos sugiere asÍmis-
mo que las especies que persisten en ellos son verdaderos generalistas (MOR-
SE 19i1, ABLE Y NOON 1976). Recordemos aquÍ también que la mayoría 
de las especies constantes de vida arbórea muestran algurios cambios estacio-
nales en la distribución de su actividad alimenticia, motivados presumiblemen-
te por alteraciones en el reparto y características del alimento. La plasticidad 
inherente a las especies arbóreas constantes, unida a la apreciable estabilidad 
estacional en la disponibilidad total del alimento asociado a la encina, dan lu-
gar a que la subcomunidad arbórea experimente escasos cambios a lo largo de 
del año en composición, abundancia y diversidad. 
Durante primavera y verano, cuando la abundancia de insectos voladores 
de tamaño medio y grande alcanza su máximo, hacen su aparición en el enci-
nar un pequeño grupo de especies que explotan este recurso de modo tempo-
ral (Hirundinidae, que nidifican en construcciones humanas fuera del encinar 
y cazan en él; Muscicapidae, que nidifican en débil cantidad dentro de suslí-
mites y pasan en migración). Su carácter muy especializado les hace estar pre-
sentes en la comunidad sólo durante un período particulannente favorable a 
su dieta y métodos de caza, abandonándola seguidamente. Considerando este 
pequeño cúmulo de especies como un tercer subgrupo de la comunidad del 
encinar, podemos establecer un gradiente de estacionalidades internas en la 
misma, el cual sería, de mayor a menor, el siguiente: insectívoros de aire libre 
-explotadores del suelo (insectívoros y granívoros) -explotadores arbóreos 
(insectívoros). El número de especies e individuos y la diversidad de cada una 
de estas sub comunidades independientes aumenta a medida que la fluctuación 
estacional es menor: sustratos sometidos a menor estacionalidad en disponibi-
lidad de alimento mantienen a lo largo del año poblaciones más densas y di-
versas. Sustratos muy estacionales son en promedio más pobres en especies e 
individuos. 
Estos resultados concuerdan con numerosas predicciones teóricas (WOOD-
WELL y SMITH 1969, MA Y 1973) Y resultados experimentales (G ILPIN et 
al. 1976, KARR 1976 a, KUSHLAN 1976) que fijan que la estabilidad am-
biental tiende a favorecer la diversificación de las comunidades. También lla-
man la atención sobre el hecho señalado por KARR (1976 a) que varios sub-
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conjuntos dentro de una comunidad pueden obedecer a ritmos distintos de es-
tacionalidad, por lo que un análisis global quizás no nos aporte a veces infor-
mación concluyente. 
Considerando la comunidad en conjunto, la evolución estacional de su 
abundancia total y diversidad específica es resultado de la superposición de 
dos procesos estacionales más algunos aspectos de detalle que por simplicidad 
se han omitido. El máximo de abundancia total (en número de individuos y 
biomasa) tiene lugar de marzo a mayo, época en que la totalidad de las espe-
cies se encuentran en plena nidificación y crianza de los pollos. Este período 
corresponde con la fase de máxima disponibilidad total de artrópodos en el 
suelo, máxima biomasa herbácea por unidad de superficie, período mayorita-
rio de maduración de semillas y época de grandes disponibilidades de orugas 
defoliantes en la encina. Existe por tanto una relación muy estrecha entre las 
disponibilidades totales de alimento y la abundancia total de sus consumido-
res. 
El máximo anual de diversidad específica (medida con H) no coincide con 
lo anterior, sino que se produce algo después, de junio a agosto, cuando la 
abundancia de Passeriformes disminuye ya sensiblemente y alcanza (agosto) 
su cota mínima anual; este descenso en abundancia es resultado sobre todo 
del éxodo de numerosos individuos de las especies constantes hacia enclaves 
húmedos con agua disponible que se produce en los meses cálidos. La gran do-
minancia que ejercían dos especies (P. caeruleus, F. coelebs) evitaba en prima-
vera que se alcanzaran niveles elevados de diversidad durante ese período óp-
timo. Al ir abandonando la comunidad durante el verano muchos individuos 
de estas dos especies, la dominancia disminuye y la diversidad (H) aumenta 
paralelamente. 
Si consideramos el número de especies coexistentes en lugar de la medida 
de información H, el máximo de abundancia coincide efectivamente con un 
máximo en número de especies, el cual viene a corresponder también a la épo-
ca en la que todos los sectores del hábitat están siendo explotados intensa-
mente. El paso de los migrantes durante agosto-septiembre aumenta nueva-
mente el número de especies tras la disminución drástica que impone el co-
mienzo de la estación seca. 
Algunos autores han señalado que en ciertos aspectos externos, la evolu-
ción estacional de los ecosistemas sigue a menudo el mismo curso que la suce-
sión ecológica: un rápido aumento inicial de la biomasa a comienzos de la 
época favorable, con unas pocas especies muy dominantes, seguido después de 
un aumento en diversidad que se produce cuando la biomasa total comienza a 
declinar (MARGALEF 1968, RUTLEDGE et al. 1976). Este efecto se observa 
claramente en nuestra comunidad de Passeriformes, e idéntico desfase entre 
abundancia y diversidad (de tallas) hemos registrado también en las comuni-
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dades de artrópodos terrestres que trampeamos. La causa común a ambas es la 
progresión rápida del sistema desde situaciones simples e improductivas hasta 
condiciones ambientales favorables para una organización comunitaria com-
pleja. En el encinar, esta progresión se ve truncada muy bruscamente por la es-
tación seca, un período adverso que desorganiza rápidamente la estructura 
que había llegado a adquirir el conjunto, impide la prolongación de la suce-
sión estacional y hace retomar el sistema a situaciones de escasa abundancia 
y diversidad. La actuación desorganizadora del período adverso estival sobre 
la comunidad de pájaros parece llevarse a cabo mediante dos vías fundamenta-
les. Por una parte, la práctica anulación del suelo como elemento explotable 
por las aves, que trae consigo la desaparición de especies que de él dependen. 
Por otra, la emigración local de muchos individuos pertenecientes a especies 
constantes de vida arbórea, que tienden a ocupar áreas marginales en las que 
la disponibilidad de agua para beber y la protección frente a las elevadas tem-
peraturas hagan más favorables su vida (sobre todo Parus spp., Sitta y Certhia). 
El efecto adverso del verano sobre estas especies arbóreas parece no llevar-
se a cabo a través de su influencia negativa sobre la disponibilidad de alimen-
to, sino más bien mediante acción física directa sobre los individuos. Eviden-
tes respuestas de comportamiento termoregulatorio activo ante el calor fue-
ron observadas durante el verano con asiduidad en los individuos que permane-
cían en el encinar: inactividad total a las horas de máximas temperaturas, in-
tervalos de descanso en agujeros de troncos alternando con comportamiento 
alimenticio activo, estimulación activa del enfriamiento corporal (pico abier-
to continuamente, alas entreabiertas colgantes, plumaje comprimido contra el 
cuerpo) (DAWSON y SCHMIDT-NILSEN 1964). Por otra parte, la disponibi-
lidad de alimento para los insectívoros de vida arbórea, aunque probablemen-
te menor que en la fase primaveral de orugas defoliantes, existía en la prácti-
ca, como lo demuestra el hecho de que un número apreciable de migrantes en 
paso (P. trochilus sobre todo, también P. bonelli, P. collybita, S. cantillans) . 
explotase ramitas y hojas intensamente en pleno verano. 
Resumiendo en pocas palabras lo anterior, puede concluirse que la sucesión 
estacional de la comunidad de pájaros del encinar hacia estados de mayor abun-
dancia y diversidad está estrechamente delimitada por dos fases climáticas deci-
sivas y condicionada por ellas. Por un lado se halla la época de lluvias, por otro 
la fase de sequía estival. La primera desencadena el proceso estacional, alcan-
zándose en su final los niveles de organización más elevados, pero rápidamente 
el verano detiene este proceso anulando una parte importante del hábitat y for-
zando la desaparición completa o parcial de las poblaciones de algunas especies. 
2.- Los pájaros del encinar en relación con otras comunidades. 
Respecto a comunidades europeas de PaBBeriformes situadas en latitudes 
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templadas medias y altas, los pájaros del encinar presentan importantes dife-
rencias en el plano descriptivo. Estas se refieren fundamentalmente a la forma 
del perfil anual de abundancia total, la importancia relativa de las especies 
constantes y temporales a lo largo del año y la o'scilación anual en términos de 
dominancia y número de especies. En último término, todas las diferencias 
existentes pueden atribuirse a importantes divergencias climáticas que crean 
una discontinuidad radical al pasar de latitudes templadas a mediterráneas. 
En latitudes templadas el factor condicionante de la estacionalidad de los 
ecosistemas es de Índole térmica (TAYLOR 1974), estando dividido el ciclo 
anual en dos fases, fría y no fría, de las que la fase fría es el período limitante 
para la producción y el desarrollo estacional. En zonas tropicales (FOGDEN 
1972, KARR 1976 a), subtropicales (BOURLIERE y HADLEY 1970) Y me-
diterráneas (MOONEY et al. 1974) es la lluvia el elemento coordinador del ci-
clo anual y el responsable de la estacionalidad, existiendo una época lluviosa 
contrapuesta a un período seco. 
La perfecta coincidencia que se produce entre los perfiles anuales de abun-
dancia de pájaros en una sabana senegalesa y nuestros encinares al superponer 
en el mismo gráfico la época lluviosa de ambas, sirve para demostrar que a pe-
sar del origen paleártico de las especies individuales que componen nuestras 
comunidades, la abundancia de pájaros en el encinar fluctua con un tipo de 
oscilación que difiere radicalmente de la norma europea y se incluye dentro 
de una modalidad "africana" o "sahélica", por así decirlo. Ello reafinna una 
vez más la importancia sincronizadora del período lluvioso. 
En latitudes templadas, la época invernal supone para las aves un período 
adverso que condiciona la abundancia de las comunidades durante el mismo 
(GIBB 1960, ULFSTRAND y NILSSON 1976) e incluso parece actuar como 
regulador de las poblaciones de algunas de ellas (LACK 1966, FRETWELL 
1972, SLAGSVOLD 1975). La época primaveral y estival se caracteriza por 
un aumento muy importante en la productividad y disponibilidad de alimen-
to, y las comunidades de aves pasan a contener entonces importantes propor-
ciones de individuos que llegan para nidificar y explotar esa superproducción 
temporal de recursos. Es razonable suponer que la densidad de las especies se-
dentarias a lo largo del" año estará determinada por el grado de adversidad de 
la estación fría: mientras más elevado sea éste, mayor será la proporción de 
especies temporales en la época favorable. Esto es precisamente lo que se ob-
serva en la realidad a lo largo de gradientes geográficos o ecológicos en Europa 
y América del Norte (MACARTHUR 1959, WILLSON, 1976, HERRERA 
1978). En nuestro encinar y otras comunidades sin fase anuallimitante por 
temperatura, los individuos pertenecientes a especies sedentarias predominan 
en la comunidad y explotan permanentemente el hábitat, dejando poco lugar 
para el acomodo de inmigrantes estacionales. Esto se cumple en hábitats tro-
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picales americanos, africanos y asiáticos (MOREAU 1966, KARR 1976 b) Y 
en la sabana senegalesa (MOREL y MOREL 1972). 
Esta diferencia entre nuestros encinares y los hábitats de la Europa templa-
da parece estribar en el carácter muy distinto que para las aves tiene una esta-
ción adversa fría (templado) y una estación adversa seca y cálida (mediterrá-
neo). Por su misma naturaleza física la primera no permite la persistencia de 
una suficiente heterogeneidad espacial del hábitat como. para que existan 
"manchas" o "refugios" favorables donde sea posible la existencia de las espe-
cies y éstas han de optar únicamente por la emigración o el desarrollo de me-
canismos fisiológicos especiales (HAFTO RN 1972). Una época adversa seca y 
cálida permite por el contrario la existencia de una heterogeneidad en el hábi-
tat, con sectores habitables donde las especies sedentarias pueden refugiarse 
temporalmente y encontrar alimento. Distintos autores han destacado la im-
portancia de esta heterogeneidad para la supervivencia de las aves en medios 
desérticos (SERVENTY 1971) y en la sabana (MOREL y MOREL 1972, 
1974), y las especies constantes de nuestros encinares parecen también servir-
se de ella en el verano. Este hecho, unido a la aparente debilidad de la estacio-
nalidad en lo que respecta a las disponibilidades alimenticias asociadas a la en-
cina y a la plasticidad trófica de las especies constantes de vida arbórea que 
arriba discutimos, deben ser responsables conjuntamente de que la comunidad 
de pájaros del encinar se vea constituida durante todo el año por una gran ma-
yoría (aprox. 75%) de individuos pertenecientes a especies constantes, en 
contraposición con las comunidades europeas de latitudes templadas. En cual-
quier caso, nuestras comunidades constituyen un claro extremo del gradiente 
norte-sur que se desarrolla en Europa occid~ntal en cuanto a los valores del 
porcentaje primaveral de migrantes. 
En comparación con la línea que describe la variación de la dominancia en 
función del número de especies en comunidades europeas de distintos tipos 
de hábitat, los pájaros del encinar ofrecen en promedio una dominancia exce-
siva para el número de especies que contienen. Asimismo, las curvas de impor-
tancia relativa (especies representadas en orden decreciente de abundancia) 
tienden a ser rectilíneas y pendientes, revelando una situación de gran domi-
nancia numérica por parte de unas pocas especies. Este hecho debe ser atribui-
do muy probablemente a la superposición de dos subcomunidades principales, 
relativamente independientes, que explotan sectores diferentes del hábitat 
(suelo-árboles). Distintos tipos de evidencia apoyan esta hipótesis. 
Las comunidades A y B describen a lo largo del año una amplia trayectoria 
en el plano dominancia/n·O de especies, la cual durante algunos períodos no 
discrepa de la norma europea de variación. Durante el período primaveral tie-
ne lugar la máxima desviación de la relación esperada (mucha dominancia con 
un número de especies también bastante elevado) y también las curvas de im-
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portancia relativa son entonces más rectilíneas y pendientes. Durante esa épo-
ca es precisamente cuando la doble estructura superpuesta de los pájaros del 
encinar es más patente. Otro hecho importante es que en el plano dominan-
cia/n o de especies, nuestras comunidades 8.bandonan la línea' de variación para 
colocarse en una posición intermedia entre los hábitats mono estratificados 
(praderas y matorral) y los forestales, lo cual sugiere intuitivamente una es-
tructura dotada en cierto modo de atributos de ambos tipos. La variación 
anual que se produce en la relación dominancia/no de especies debemos atri-
buirla a la paralela evolución que siguen las importancias relativas de las dos 
sub comunidades principales integrantes de la comunidad global del encinar. 
El perfil de las curvas de importancia relativa se ha interpretado general-
mente en términos d'e una estructura interna en la comunidad que describen 
(WHITTAKER 1970, MAY 1975). Curvas rectilíneas y pendientes parecen 
describir comunidades sencillas con pocas especies en medios adversos, en las 
que las abundancias relativas de las especies obedecen a una serie geométrica. 
Curvas menos inclinadas, con un punto de inflexión central, cóncavas en su 
mitad izquierda y convexas en la derecha, describen comunidades pequeñas y 
homogéneas (distribución ''broken-stick'' de MacArthur, MA Y 1975) o situa-
ciones muy amplias y complejas con numerosas especies (lognormal, MA Y 
1975). En los términos anteriores, parece apreciarse en nuestra comunidad 
una mayor tendencia hacia la distribución geométrica cuando son parte im-
portante las especies del suelo, mientras que las curvas se desplazan hacia for-
mas más curvilíneas cuando predomina casi exclusivamente la subcomunidad 
arborícola. Ello sugiere que las dos sub comunidades difieren en la forma de su 
distribución de abundancias relativas, lo cual debe atribuirse al diferente gra-
do de severidad ambiental y estacionalidad con que cada una se enfrenta y a 
la estructura más compleja del estrato arbóreo. Estos resultados concuerdan 
con las predicciones teóricas (WHITTAKER 1970, MAY 1975). 
Como un reflejo más de la acentuada estabilidad interna que parece presi-
dir a lo largo del año la estructura de la parte más representativa de nuestra 
comunidad, el número de especies y la dominancia experimentan en el enci-
nar una fluctuación anual pequeña en comparación con otras comunidades 
asentadas en bosques caducifolios y de coníferas en Europa central y Escandi-
navia. Existe un gradiente continental en la intensidad de fluctuación, dismi-
nuyendo ésta regularmente en sentido norte-sur: la diferencia entre la situa-
ción invernal y primaveral es tanto mayor cuanto más al norte esté situada la 
comunidad. Este hecho vuelve nuevamente a poner de manifiesto la influencia 
del grado de estacionalidad ambiental sobre la intensidad de fluctuación anual 
de las comunidades que ya discutimos arriba. 
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Como podríamos esperar considerando la distribución vertical de la vegeta-
ción, el reparto del espacio en el encinar por parte de las aves se hace aten-
diendo básicamente a la diferenciación de una serie de zonas estructurales o 
sustratos cualitativamente diferenciados. La dimensión "altura" no introduce 
posibilidades de subdivisión ulterior apreciables, ya que la heterogeneidad ver-
tical en el reparto de los volúmenes de vegetación es casi nula y los árboles 
son además de poca altura. Las especies se comportan en mayor (c. brachy-
dactyla, S. europaea, A. caudatus) o menor (E. rubecula, P. caeruleus, P. cris-
tatus) grado como "especialistas de sustrato ", mostrándose poco o nada selecti-
vas en altura. Este hecho coincide con el referido por ULFSTRAND (1977) al 
estudiar un gremio numeroso de Passerifonnes en una plantación de coníferas 
de Suecia. También en ese caso la superposición interespecífica por zonas era 
mucho menor que por alturas. Aunque COLQUHOUN y MORLEY (1943) 
atribuyeron años atrás mucha importancia a la estratificación vertical de las 
aves forestales, esta situación parece ser, en todo caso, muy infrecuente. En 
15 comunidades o grupos de especies de Passeriformes que se recogen en la re-
visión de SCHOENER (1974 b), la altura sólo aparece en dos ocasiones como 
dimensión que contribuya sustancialmente al reparto de recursos; en una de 
ellas la altura ocupa el cuarto lugar en importancia y en ambas se trata de aves 
granívoras que se alimentan en el suelo. Por el contrario, las características es-
tructurales del hábitat son elementos fundamentales en el reparto de recursos 
en 11 ocasiones. Aunque los datos anteriores puedan estar sesgados por el ti-
po de metodología seguida más frecuentemente por los investigadores, sugie-
ren junto a nuestros resultados y los de ULFSTRAND (1977) que la altura 
por sí misma, desligada de la estructura de la vegetación, no juega un papel 
apreciable en la segregación interespecífica de los pájaros forestales, pudién-
dose explicar ésta en términos de estructura del hábitat. 
En nuestro caso concreto, la consideración de zonas mixtas (estructurales 
subdivididas en intervalos de alturas) reveló que la adición del atributo altura 
a la mera consideración de zonas disminuía ligeramente los valores de super-
posición interespecifica, sugiriendo esto la existencia de una cierta actuación 
conjunta de las dos dimensiones en el reparto del espacio. Esta combinación, 
aunque desproporcionada en cuanto a la contribución dominante de las zonas 
por sí solas, debe ser general en todas las comunidades, como lo demuestra la 
conocida relación existente entre la diversidad de la estratificación de la vege-
tación y la diversidad de las aves (MACARTHUR y MACARTHUR 1961, 
KARR y ROTH 1971, WILLSON 1974). La actuación conjunta altura/zonas 
será tanto más importante cuanto mayor heterogeneidad estructural posea el 
hábitat en el plano vertical: su combinación facilitaría la segregación interes-
pecífica a través de la fonnación de un mosaico tridimensional con mayores 
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posibilidades de utilización (cf. WILLSON 1974). La heterogeneidad vertical 
de nuestros encinares es poco apreciable y ello debe justificar la escasa impor-
tancia de la altura cuando se combina con las zonas estructurales a la hora del 
reparto del espacio. 
Tomando la media de todos los elementos individuales de solapación como 
una medida del grado de empaquetamiento de las especies en el empleo del es-
pacio, nuestros resultados revelan que esta magnitud experimenta importantes 
alteraciones estacionales. La coincidencia biespecífica media mensual en el 
uso del espacio está estrechamente correlacionada con la amplitud media del 
nicho, reflejando una situación en la cual el "espacio" ecológico disponible 
para el conjunto de especies parece ser limitado y experimentar pocas varia-
ciones. Ello sugiere además que los pájaros del encinar tienden a explotar el 
espacio de una manera completa y saturada, ocupando en cada momento to-
dos los sectores aprovechables del mismo. Esto se traduce en la práctica por 
un incremento en el grado de coincidencia interespecífica media cuando se 
produce una ampliación del intervalo medio de recursos utilizados, ya que en 
general esta ampliación se produce sobre sectores que previamente estaban 
utilizados. 
Lo anterior es aplicable especialmente a las especies constantes, que al ser 
más numerosas y abundantes influyen mucho en los resultados globales y des-
vían las correlaciones. Veamos sin embargo el caso en mayor detalle. Entre las 
especies temporales no se cumple con regularidad la relación anterior, ya que 
algunas correlaciones demostraron que la tendencia predominante entre este 
tipo de especies es la de añadirse a la comunidad explotando sectores previa-
mente defectivos de utilización. Esto se debe atribuir sobre todo a las especies 
que utilizan el suelo, el aire libre y el aire en conexión con la vegetación. La 
entrada de estas especies concretas no supone necesariamente un aumento en 
la superposición media total, ya que explotan el hábitat de modo característi-
co y se superponen relativamente poco con el núcleo principal de especies 
constantes. En realidad, la mayoría de estas especies utilizan sectores del hábi-
tat que sólo son temporalmente productivos (el suelo en primavera, los insec-
tos voladores grandes en primavera-verano) y que verdaderamente son nuevas 
regiones que se añaden al espacio ecológico previamente disponible. 
Por el contrario, otras especies temporales entran a explotar los sectores 
centrales del hábitat que son el dominio de las especies constantes, en particu-
lar determinadas partes de la encina (hojas y ramitas), coincidiendo con aqué-
llas fuertemente. No obstante, salvo un par de excepciones que después co-
mentaremos, todas las temporales que se solapan abiertamente con las cons-
tantes en el uso exclusivo de los árboles son migrantes en paso cuya estancia 
en el encinar es fugaz. Este es el caso, por ejemplo, de S. borin y S. atricapilla 
en primavera y P. trochilus, P. bonelli y S. cantillans en verano. 
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Las dos excepciones a que hacíamos referencia son P. collyb ita y R. ignica-
pillus, dos especies de pequeño tamaño que se alimentan principalmente en 
hojas y ramitas durante su larga permanencia de octubre a febrero y se sola-
pan fuertemente con P. caeruleus y P. cristatus. Tan larga coexistencia puede 
atribuirse a que la dieta de aquellas dos especies durante su estancia invernal 
en el encinar es exclusivamente insectívora, mientras que los dos pequeños Pa-
ros desplazan apreciablemente su comportamiento alimenticio durante ese pe-
ríodo hacia el consumo de bellotas. Este mecanismo debe permitir la inverna-
da de P. collybita y R. ignicapillus en el encinar a pesar de su elevada coinci-
dencia espacial con una parte del cúmulo de especies dominantes que explo-
tan la encina de manera casi excluyente. 
En un plano teórico, lo anterior plantea una interesante relación entre la 
probabilidad de permanencia de una especie en un hábitat y la disponibilidad 
en el mismo de un alimento que ella en realidad no consume pero que sirve 
para desplazar o "distraer" a su posible competidor de sus presas habituales, 
las cuales quedan entonces más fácilmente a su disposición. La relación entre 
la producción de bellotas y la existencia de las especies invernan tes del enci-
nar es todavía más compleja. El tercer invernante, E. rubecula, se alimenta de 
ella en elevada proporción, pero depende totalmente para consumirlas de la 
presencia de especies "facilitadoras" que, dotadas de un pico más robusto, 
rompan la cubierta que él es incapaz de penetrar. En nuestro encinar E. robe-
cula seguía en invierno a los individuos de S. europaea, vigilando sus activida-
des de cerca y apresurándose a expoliar sUB escondrijos de bellota troceada 
tan pronto éste se marchaba (HERRERA 1977). 
El proceso continuo de llegada y partida de especies temporales dotadas de 
distintas características ecológicas y la paralela sucesión en los modos de ex-
plotación del espacio se traduce en una variación de los valores de solapación 
entre las especies constantes y temporales y cada grupo consigo mismo. Du-
rante la mayor parte de los meses la superposición mutua de las especies cons-
tantes es menor que la media mensual total, revelando una clara complemen-
taridad en el uso del espacio por parte de las mismas y un detallado reparto 
del hábitat. La coincidencia entre constantes y temporales suele ser mayor 
que la media, mientras que la de temporales entre sí acostumbra a ser menor. 
El ajuste mutuo existente entre las especies constantes se revelan muy estre-
cho y determinado por una historia de coexistencia y probable coevolución, 
como demuestra el caso de desplazamiento de nichos y morfología que hemos 
encontrado en P. caeruleus y P. major en respuesta a la presencia local de P. 
criatatus. El prolongado contacto de las especies en el mismo hábitat, unido a 
la relativa estabilidad del sector de éste que ocupan, han permitido la configu-
ración de este núcleo constante de especies, afectado por escasa superposición 
en el uso del espacio y muy resistente a la invasión por especies temporales. 
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Resumiendo breve y esquemáticamente lo dicho sobre la dinámica estacio-
nal de las especies constantes y temporales, ésta puede centrarse en los aspec-
tos siguientes. Las especies constantes fonnan un núcleo estructuralmente es-
table que reparten el espacio muy finamente, ocupan el sector más estable del 
hábitat y lo saturan impidiendo su invasión por especies temporales. Estas úl-
timas ocupan el encinar en una de las siguientes condiciones: 1) cuando nue-
vos sectores se hacen temporalmente productivos (suelo, insectos voladores) y 
las especies constantes no los explotan. 2) cuando nuevos sectores producti-
vos "distraen" a algunas especies constantes y éstas dejan espacio libre en sus 
dominios habituales. 3) En migración, superponiéndose brevemente con el nú-
cleo arborícola de especies constantes, sin aparente relación con fenómenos 
productivos. 
Un aspecto de interés general que se desprende del análisis y discusión de 
nuestros resultados es que la comunidad de pájaros completa no es un conjun-
to homogéneo de especies que evolucionan estacionalmente al unísono. La su-
cesión estacional en la comunidad no se comprende si ésta no se disgrega en 
unos pocos componentes homogéneos cuya evolución individual sigue un cur-
so independiente de los demás. Estos grupos de especies están asociados cada 
uno a un sector del hábitat o a un recurso alimenticio concreto y guardan po-
cas relaciones entre sí, debiendo ser tratados como elementos independientes, 
ya que su estructura, composición y variación estacional dependen de la suer-
te seguida a lo largo del tiempo por el sector de hábitat o recurso que explota. 
Podemos denominar a estos grupos subcomunidades, ya que el término gre-
mio lo hemos empleado en otra acepción diferente. 
En última instancia, la aparición de subcomunidades obedece a una reali-
dad del hábitat a una escala generalmente bastante grosera y poco sutil. Esta 
primera disgregación de la comunidad en unos poco grupos muy diferentes y 
poco conexos puede apreciarse en los resultados de las clasificaciones efectua-
das sobre las matrices de solapación, en las que aparecen para cada mes dos o 
tres grupos de especies que se fusionan a niveles de solapación muy bajos. Es-
tos grandes grupos son los que se han denominado nonualmente gremios o 
"guilds" por distintos. autores (ROOT 1967, WILLSON 1974, CODY 1974, 
SALE 1975, DIAMOND 1975, ULFSTRAND 1977), aunque ésta no ha sido 
la acepción que nosotros hemos otorgado al término anteriormente. Por nues-
tra parte hemos reservado la designación de gremio para la unidad estructural 
más pequeña posible en el seno de la comunidad por encima del nivel de espe-
cie. En casos límites, una especie puede constituir por sí sola un gremio y una 
subcomunidad, o bien un sólo gremio integrar una subcomunidad. Esta termi-
nología no es más que un modo artificial de expresar verbalmente (y por tan-
to necesariamente discreto) una estructura jerárquica que es continua a distin-
tos niveles. Lo más importante es considerar el hecho de la estructura interna 
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con independencia de la denominación que demos a los grupos de uno u otro 
nivel, lo cual no es más que un asunto de conveniencia. 
La constitución en grupos de especies favorece las condiciones de estabili-
dad global de la comunidad y permite la coexistencia de mayor número de es-
peciesque si éstas distribuyesen homogéneamente sus interacciones. Sin em-
bargo, la constitución de grupos de especies parece depender necesariamente 
de una estructura del hábitat que propicie esta disgregación de la comunidad. 
En último término pues, podemos llegar a la conclusión que la heterogeneidad 
del hábitat permite la coexistencia de un mayor número de especies mediante 
la constitución de grupos que dan lugar a un conjunto que satisface con ma-
yor facilidad las condiciones de estabilidad global por su naturaleza disconti-
nua. Esta conclusión, obtenida mediante el análisis de la estructura interna de 
las comunidades, concuerda plenamente con resultados de estudios experi-
mentales (HUFFAKER 1958, PARK 1962, AYALA 1970, GILPIN et al. 
1976) Y teóricos (ROSENZWEIG y MACARTHUR 1963, HORN y MACAR-
THUR 1972, LEVIN 1976) que demuestran una clara relación entre estabili-
dad y heterogeneidad espacial partiendo de datos o premisas diferentes a los 
nuestros. 
A partir de un planteamiento totalmente teórico, asentado sobre bases di-
ferentes a las que nosotros hemos usado, LEVIN (1974,1976) concluye que 
la heterogeneidad espacial ha de contemplarse generalmente ligada a situacio-
nes de heterogeneidad temporal y esta heterogeneidad compuesta "espacio-
temporal" sirve para favorecer las condiciones de coexistencia. Dicho autor 
afirma (LEVIN 1976, p. 301): 
"Spatial and temporal strategies then become tightly coupled, and it is di-
fficult to consider one without the other". 
En otro punto indica (LEVIN 1974, p. 220): 
''When species life history patterns are such that local populations have pe-
riodical dispersa! episodes, or when the environment varíes in time, a pre-
mium is placed on how fast species can get to and utilize choice areas. In tbis 
case, opportunity exists for species which would otherwÍBe become extinct 
to survive as fugitives, distributed according to apatio-temporal patteml invol-
ving consistently fluctuating local population densitiea". (Cursivas mías). 
Como hemos visto, la heterogeneidad temporal del encinar está íntima-
mente ligada a una heterogeneidad espacial concreta y para explicar aquélla y 
considerar sus distintos grados es necesario primero reconocer esta última. 
Ciertas fases del mosaico que es el hábitat fluctúan más intensamente que 
otras y son por ello estacionalmente más heterogéneas. Las grandes posibilida-
des de desplazamiento de los pájaros permiten en la práctica a muchas espe-
cies coexistir y subsistir como "fugitivas" aprovechando la heterogeneidad es-
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pacio-temporal del medio. Aunque nosotros observamos los efectos de esta es-
trategia a un nivel puramente local, nuestros resultados en el encinar destacan 
la importancia qt,le tiene la heterogeneidad espacial combinada con la tempo-
ral en la configuración de las comunidades y en SUB condiciones de estabili-
dad, verificando en gran medida las predicciones teóricas. 
Obviamente, las oportunidades de una especie dada para explotar el mosai-
co espacio-temporal estarán en función no sólo de sus posibilidades de despla-
zamiento, sino también de su longitud de vida en relación a la escala temporal 
de fluctuación ambiental. Teniendo en cuenta las relaciones existentes entre 
tamafio corporal y tiempo de generación (BONNER 1965, FENCHEL 1974), 
hemos de admitir razonablemente una relación entre el modo de explotar el 
mosaico y el tamafio' del organismo, la cual se complica al considerar que las 
escalas de magnitud del mosaico, tanto en espacio como en tiempo, difieren 
para organismos con distinto tiempo de generación y tallas diferentes. No co-
nocemos ningún planteamiento teórico en el cual se exploren estas posibilida-
des o se estudien simultáneamente las relaciones entre estrategia de empleo es-
pacio-temporal, tamafio, longitud de vida y posibilidades de dispersión. Sin 
embargo, el efecto de estas variables debe ser importante, como sugieren los 
resultados que hemos obtenido al estudiar la sucesión estacional de los artró-
podos asociados con el suelo. Aunque dicha sucesión parece obedecer a una 
estrategia colectiva de explotación de un mosaico espacio-t~mporal, muchos 
de sus rasgos difieren de manera importante de los observados en la sucesión 
estacional de los pájaros. Estas diferencias nos indican que existe aún mucho 
campo disponible para el estudio de las estrategias de utilización en medios 
heterogéneos. Este tipo de medios es el único existente, al menos en nuestro 
planeta, y como PRESTON (1969) demue8tra por reducción al ab8urdo, la he-
terogeneidad e8 en último término la base para la existencia de 108 ec08iste-
mas y la vida misma. 
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RESUMEN 
A pesar de lo difundido que se halla el fenómeno de la estacionalidad en las comuni-
dades de aves y su amplio conocimiento, hasta ahora se ha ignorado reiteradamente este 
hecho a la hora de estudiar las relaciones estructurales en el seno de las comunidades de 
aves. El presente estudio constituye un intento de análisis estructural de dos comunida-
des de Passeriformes en un marco temporal que abarca un ciclo anual completo. 
El área de estudio estuvo situada en el extremo nordeste de la provincia de Huelva, 
término de Higuera de la Sierra. Se eligieron dos parcelas, A y B, en las cuales la vegeta-
ción arbórea estaba integrada exclusivamente por encinas (Quercus ¡lex), existiendo dife-
rencias entre ambas en el grado de manejo humano. Varias pequeñas parcelas suplemen-
tarias fueron elegidas para seguir la evolución anual de la entomofauna asociada con el 
suelo y estrato h'erbáceo, así como los cambios estacionales en este último. Las comuni-
dades de Passeriformes se estudiaron mediante la realización periódica de censos y obser-
vaciones de comportamiento alimenticio. La entomofauna fue muestreada mediante 
trampeos periódicos, y la abundancia y calidad del estrato herbáceo se determinó por 
cortes de hierba en lugares predeterminados. 
Las peculiares características del clima mediterráneo se ven reflejadas en la evolución 
temporal del estrato herbáceo y 1M poblaciones de insectos, ya que ambos sufren una 
dramática estacionalidad a !o largo del año, alternando un corto período de gran abun-
dancia (primavera) con una prolongada fase de marcada escasez (verano y otoño). 
Las comunidades de Passeriformes experimentan continuos cambios a lo largo del año 
que afectan a la identidad de las especies presentes, abundancia global y diversidad espe-
cífica. La estructura trófica experimenta importantes cambios estacionales, si bien se 
mantiene un predominio numérico de las especies insectÍvorM (consumidores secunda-
ríos). Las comunidades se componen de un reducido grupo de espccies de permancncia 
constante al cual se superpone en todo momento una fracción de e pecies temporales 
cuya identidad taxonómica sufre continuos e intensos cambios mensuales. Numéricamen-
te, la comunidad está siempre dominada sin cmbargo por individuos de las especics cons-
tantes, los cuales constituyen alrededor del 75 % del total . 
E) ciclo anual es intenlamente heterogéneo respecto a la intensidad de las transiciones 
cualitativas y existen tres fases bien definidas en cuanto a la composición de las comuni-
dades (otoño-invierno. verano y primavera) . La máxima inestabilidad sc produce durantc 
el verano y el período más estable es otoño-primavera. Se discuten estos aspectos en rela-
ción con la estacionalidad climática y se establecen una serie de paralelismos entre las co-
munidades estudiadas y las que habitan sabanas africanas, también eometidas a climas 
muy estacionales. Respecto a otras comunidades europeas de Passeriformes,los encinares 
estudiados albergan una proporción muy pequeña de migrado res transaharian08. Ello 
puede explicarse dentro de una tendencia latitudinal a escala continenta.l que conduce 
desde los elevad08 valores del porcentaje primaveral de rnigrantes en las comunidades ho-
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reales hasta las exiguas proporciones dc las comunidades mediterráneas. 
El reparto del espacio en cl encinar por parte de las aves se hace atendiendo básica-
mente a la diferenciación de una serie de zonas estructurales. La dimensión "altura" no 
parece introducir posibilidades ulteriorcs de subdivisión espacial, comportándose la ma-
yoría de las especies como "especialistas de sustrato". Tomando la media de todos los 
elementos individuales de 80lapación como una medida del grado de empaquetamiento 
de las especies en el cmplco del espacio,los resultados revelan que esta magnitud experi-
menta importante alt 'raciones estacionales. La coincidencia biespecífica media mensual 
en el uso del espacio está estrechamente correlacionada con la amplitud media de nicho, 
reflejando una situación en la cual el espacio ecológico disponible para el conjunto de es-
pecies parece ser limitado y experimentar pocas variaciones . Ello sugiere que los pájaros 
del encinar explotan el espacio de manera saturante, ocupando en cada momento todos 
los sectores aprovechables del mismo. Las especies temporales tienden a explotar secto-
res del habitat que son sólo t emporalmente productivos (suelo en primavera, insectos vo-
ladores en primavera-verano), que son nuevas regiones que se aiíadcn al espacio ecológico 
previamente disponible. 
Durante la mayor parte de los meses, la superposición mutua de las especies constan-
tes es menor que la media mensual total , revelando una clara complementaridad en el uso 
del espacio por parte de las mismas y un detallado reparto del hábitat. La coincidencia 
entre cOl1Btantes y temporales suele ser mayor que la media, mientras que la de las tem-
porales entre sí acostumbra a ser menor. 
La comuruClad completa oe paJaro~ IIU t" Ull CUllJUllLU nomogéneo de especies que 
evolucionan temporalmente al unísono. La sucesión estacional de la comunidad no pue-
de comprenderse i ésta no se disgrega en unos pocos componentes homogéneos cuya 
evolución individual sigue un curBO independiente de los demás . La aparición de estas 
"subcomunidadcs" obedece a una realidad del hábitat a una escala bastante grosera. Esta 
primera disgregación de la comunidad puede apreciar e en los resultados de las clasifica-
ciones efectuadas sobre las matrices de solapación, en las que aparecen para cada mcs dos 
o tres grupos de especies que se fusionan a niveles de similaridad (solapación) muy bajos. 
Mediante la utilización de modelos de simulación se estudia, el efecto de la heteroge. 
neidad interna de las comulúdades sobre las condiciones de estabilidad global. e de· 
muestra que la fragm entación intema de la comunidad en "gremios' de cap cies favorece 
las posibilidades de coexistencia y aumenta las probabilidades de cstalJilidad. En la práe. 
tica el estudio de las comunidades d Passeriformes revela que la cOllBtitueión de grupos 
de e~p ci s depende necesariamente de una estructura diferenciada delllábitat que propi-
ie esta disgregación d la comunidad. En último término puede por tanto concluirse que 
la heterogeneidad del hábitat permite la coexistencia de un mayor número de especies 
mediante la constitución de grupos que dan lugar a un conjunto qu satisface más fácil-
mente las condiciones de estabilidad globalllor su naturaleza discontinua . 
La heterogeneidad temporal del encinar está Íntimamente ligada a una heterogenei-
dad espacial concr ta y para explicar aquélla y considerar sus distintos grados es necesa-
rio primero reconocer esta última, Ello concuerda con los resultados teóricos obtenidos 
por diversos autores al analizar el efecto de los mosaicos espacio-temporales sobre la di 
ve!'Sidad y estabilidad de los sistemas específicos. Las grandes posibilidades de desplaza-
miento de los pájaros permiten a mUcll!lS especies coexistir y subsistir como "fugitivas" 
aprovechando la heterogeneidad espacio .temporal del medio . Aunque el presente estudio 
ha observado 108 efectos de esta estrategia a un nivel puramente local , los resultados en el 
encinar destacan la importancia que tiene la heterogeneidad espacial combinada con la 
temporal en la configuración de las comunidades y en sus condiciones de estabilidad, ve-
rificando en gran medida las predicciones teóricas. 
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SUMMARY 
Despite the \\'idespread occurrence of seasonality in bird communíties, it has 
been repeatedly ignored in the studies dealing with their structural characte-
ristics. The present investigation attempts a structural analysis of two passeri-
ne bird communities with a tempora.l scope covering a full yearly cyele. 
The study area was located in the northeasternmost part of the province of 
Huelva, near the village of Higuera de la Sierra. Two plots were chosen, vege-
tated by evergreen oak (Quercus ¡lex) woodlands and differing in the degree 
of human management in recent times. Several small, supplementary plots 
were also selected to monitoring seasonal changes in the arthropod fauna as-
sociated with litter and the herb layer. Changes in quantity and quality of the 
latter were also investigated. Passerine communities were studied by means of 
periodical censuses and regular foraging behaviour observations. Arthropods 
were regularly sampled through trapping. 
The characteristic features of mediterranean elimate are reflected in the 
tempora.l evolution of the herb layer and insect populations, since both are 
subject to a marked seasonality throughout the year; there is an alternance of 
a short period of great abundance (spring) an a long phase of scarcity (sum-
mer and autumn). 
Passerine communities experience continuous changes throughout the year 
affecting the identity of component species, total abundance and species di-
versity. Trophic structure also changes seasonally, although insectivorous spe-
cies (secondary consumers) predominate during the full yearly cyele. Commu-
nities are made of a small group of resident species on which a fraction of 
nonresident ones are overimposed at every time. The taxonomic identity of 
the latter experiences strong month-to-month changes. In number of indivi-
duals, however, the community is a.lways dominated by resident species, 
which made up nearly 7S per cent of tota.l. 
The annual cycle is internally heterogeneous with respect to the intensity 
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of qualitative transitions, existing tlm~e well-defined phasps n'>garding sp(~cies 
composition (autumn-winter, summer and spring). The great{'~t in~tal)ility 
occurs in summer, and the most stahle period is autum-spring. Tllcse aspects 
are discussed in relation to climatic seasonality, and a se! of similarities an~ es-
tablished among the study communities and thosc inhahiting African savan-
nas, which are subjected to strongly scasonal climates as well. With respcct to 
other European passerine bird communities, evergreen-oak woodlands studied 
contain a very small proportion of long-distance migrants. This can be explai-
ned in the eontext of a latitudinal trend on a continental scalc. In horeal com-
munities, the percentage of long-distance migrants in breedillg communitics 
reaches the highest values, while in southem European ones the lowe3t figures 
occur. 
Habitat partitioning in the woodland takes place throught the differential 
use of struetural zones (trunks, ground, twigs, etc.) by bird species. The di-
mension 'height' does not appear to introduce further possibilities for spatial 
partitioning and most passerine species are 'substrate specialists '. 
Mean feeding-site niche overlap experiences substantial month-to-month 
changes. Two-species overlap values are strongly correlated with mean niche 
breadth, suggesting that the cological spa availahle lor the cocxisting sp -
ejes is limited and does not ehange with time. This indicates that pass rine 
exploit the spaee in a saturating manner, oecupying in very month all profi-
table sectors. Nonresidenl species tend to exploít habitat sections whieh are 
only temporarily productive (ground in spring, flying insects in spring-sum-
mer), that is, new sectors which are added to the ecological space prcviously 
available. 
During most months, mutual overlap among resident species is lower thall 
the mean overall overIap, revealing a certain complementarity in space use 
and a detailed habitat partitioning pattern. OverIap between residents and 
nonresidents is usually higher than the overall monthly mean, while that of 
nonresidents among themselves is usually lower. 
The passerine community is not a homogeneous entity whieh change ",ith 
time in a synchronous way. The seasonal suce SS100 of the onununity cannot 
be fully understood without diss cting it into smaller homogeneous segments 
with independent seasonal trajectorics. The exis ence of thcse sub-eommuni-
ties' corresponds roughly to the physical structure of the habitat. This disec-
tion of the community can be appreciated in the results of classifications ca-
rned out on overIap matrices. 
Simulation models were used to investigate the effects of the illt( ~ rnal hete-
rogeneity of communities on stability conditions. It is demonstrated that the 
fragmentation of the community into guilds favours the potential for coexis-
tence and increases the chance of stability. 
Cumunidadrs l1rditcrrán pas de Pa.~s e rifurmes 
.\.péndic~ 1.- 1)at05 brutos obtenidos en lo;; ('orte" de vegetación herbácea realizados en 
las parcela.~ .\. (con herbívoros) y F (sin ellos). x, media para todos los cuadrados. r.s ., 
error st and ara. 
NQ. Peso fresco Peso seco. Conte nido-Fecha cua- (grs. ) ( grs. ) hídric o (%) drados 
x c. s. x e. s. x e. s. 
PARC¡;:LA A 
20.04.75 6 117,1 3,9 23,2 0,4 79,2 1,3 
15.05.75 5 204,8 8,7 54,5 2,0 73,0 1,2 
11.06.75 5 139,6 2,4 56,1 1,2 60,1 1,4 
17.07.75 5 39,0 0,5 34,4 0,4 11,6 0,8 
30.08.75 5 28,S 0,3 27, ° 0,3 5,2 0,4 
24.09.75 5 26,9 0,8 25,1 0,8 6,9 0,4 
29.10.75 5 14,9 0,4 13,4 0,3 10,4 1,1 
28.11.75 4 27 J 4 1,9 22,9 1,0 15,7 16,3 
26.02.76 4 59,9 2,1 10,6 0,4 82,3 1,9 
15.03.76 4 85,6 1,3 17,3 0,2 79,4 5,4 
07.04.76 4 146,4 5,0 32,6 1,0 77,6 1,5 
14.05.76 4 307,8 9,4 66,1 1,8 78,4 2,5 
11.06.76 4 122,5 2,2 76,6 1,4 37,3 5,8 
26.06.76 4 63,5 2,1 54,8 1,9 13,9 1,4 
PARCElA F 
28.04.75 4 699,2 64,0 130,6 10,9 81,2 3,1 
26.05.75 4 547,2 84,6 162,0 23,8 70,1 3,0 
27.06.75 4 172 ,0 31,0 115,8 21,4 32,8 6,2 
30.08.75 4 93,1 10,9 89,9 11,1 3,9 3,2 
25.09.75 4 101,0 13,3 92,6 11,9 7,8 12,0 
28.10.75 4 83,6 13,5 74,2 12,0 11,1 0,9 
28.11.75 4 85,6 19,0 70,8 15,2 16,7 6,8 
30-12-75 4 10,9 3,1 1,6 0,5 85,7 4,5 
11.02.76 3 173,5 13,5 32,6 2,9 82,5 5,7 
15.03.76 3 259,8 25,6 47,5 4,9 82,2 2,0 
07.04.76 3 474,3 45,6 106,5 10,6 77,9 1,3 
27.04.76 3 544,9 16,9 121,6 2,6 77,3 4,1 
14.05.76 3 797,2 36,Sl 186,8 8,9 76,7 0,8 
11.06.76 3 644,8 34,9 330,2 17,7 48,6 0,4 
















Apéndice 2.- Resumen de las capturas de artrópodos efectuadas durante el período de estudio. Las categorías 
taxonómicas consideradas en los análisis fueron bastante más numerosas que las consideradas aquí. 
PAR e E L A A 
Aca Thisa-- Homopc.era D1ptera - Hymenop-Collem Ps,Pcop- Heterap Diptera -- tera nO- Lepidop- Formic1- Coleop-
ri- bola . tera nopte-- no Aphi-- Aphidae terso Nematoce- Bracr.ycera Formici- tera dae. terso 
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Aca Th~$" -- HJ:o,;·;)t~ r'.J. Dip:... c ro -Co ll ~r:1 r':,)Cop- l-iC:"'Ct"0p 
~:J.~S , Ar.J.:1cae :-i- :lOr,t L'-- :le. r\,~r\i-- A;) ¡1i;:~':"'Q :\c:·;.J.loC~-bcla ~ c't".J.. :;.er~. 
no. r. ¡ . l:':'C. r o 
O, 17,,:) 7l 
(),~ s:l 1.0 60 
,J') lt, 116 
06 21 65 24 
07 
0 3 165 
C9 
10 
11 l 9 6 
12 37 
01 So 2 39 
02 40 31 
H. ~'r=-L'rtup-
0 1;Hc ra lcr.l no - Lepid op- Formic1-
or....¡ c l' yc,,;ora F ) r:;li.:i- tera·. cac. 
¿.I~ 
,. 19 1 















































Ac a Th1sa - - Homop tera D~p:::crB. -
MES I An.:ne8e ¡-1- Col Jm Pso cop- no Aphi-- Aphidac Hetcrop ~C:7lB. tocc -bola lera .. r.opte-- cera .. 
rü . dile. rü 
03 3 148 50' n 
04 17 463 119 36 67 
05 10 85 45 32 27 
06 50 54 115 50 
07 
08 14 21 




01 4 7 11 
02 98 
Hyrnenop-
Dlp:::cra -- tero no - Lc?lt!op- Fo r.:':1 e 1 -Brachyccra Forr.:ici-
dll~ . te ra. oae 
lBS 12 3 4 
104 28 
51 35 

















































Aca 1bloa-- Homoptera D1ptere-NES Araneae ri- Collem Psocop- nopte - Heterop 
na. bol .. tera. u. no A¡:hl-- Aphldae tera Nematoce d~~ re 
03 22 2 70 
04 1 39 12 2 10 24 
e5 14 9 6 154 4 
06 1 35 57 
07 
08 1 6 1 1 14 
09 4 
10 3 4 28 
11 4 1 
12 78 6 
01 125 3 132 
02 23 153 
Hymeno9 
Dlptera -- tera no- Lep1dop- Form1c1-
Brachyc..-!ra Formicl- ter •. dae 
dae 
17 2 
10 8 1 
34 23 Ó 6 
8 35 46 
3 l7 
10 8 52 
12 13 1 9 
25 12 2 
25 8 

















































P A RCEL A E 
:~~ a Horr.op~era Diptera -
r!}"TT'cnop- N2 días. 
IiES I Araneac r1- Collem P:ioco!"- Thlsa-- HeteI"op :\cmatoce- Dl;Jtera -- tera no- Lepidop- Formic i- Coleop- Otr:)s 
nopte-- no Aphi-- Aphidae ~era_ Brachyccrs Forr.:ict- ter'a. cae tera. x 
" ... bola t e rs o re. plato ra . dae cae. 
03 8 4 19 12 n 
> 
04 24 28 11 :;é t'" 
05 4 4 14 10 79 104 O 00 
0 6 4 4 16 15 18 39 24 4 :: 
> 
07 41 2! c:: 
08 4 15 4 ~ t'" 
09 26 19 29 4 ::c 
~ 
10 14 96 18 4 :;é 
:;é 
11 16 1 4 ~ :;é 
> 12 4 4 
01 18 4 
















Apéndice 3.- Distribución por tamaños de los artrópodos capturados en las cinco estaciones de trampeo. Se re· 
cogen un total de 11.355 individuos, 58 menos que el total absoluto de capturas ; estos fueron eliminados por tra· 
tarse de individuos dañados para los que las medidas no eran representativas. 
LONCITUD 1! N M t 1. t H ~ T " o n 
4 6 8 9 10 11 12 13 14 15 
780 .' 550 loo 22 27 32 11 13 11 4 
716 329 197 33 22 25 22 20 10 3 6 6 4 
405 245 72 29 58 76 12 16 888 882 10 4 4 
414 247 47 28 88 107 19 22 98 114 22 22 8 
52 21 8 6 25 59 26 19 40 30 26 27 10 6 
219 122 16 24 84 196 47 30 25 24 15 16 
165 61 26 35 55 29 10 11 10 4 
145 112 54 14 19 15 4 4 4 
76 58 37 61 10 18 11 4 
89 49 14 21 4 
281 138 40 54 8 
147 293 105 119 17 12 10 4 
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Apendice 4.- RC8l1tll t n del mélotlo de ColweJl-Futuyma para el calr ul(1 de .'o<"ll d.·tlt.:" 
dI! !!O lapacio n y amplitud dr nichos (COLWELL y FCT L: YI\'IA 1971), 
El método consta esencialment e de tres fases suces.ivas: cálculu de los fac-
lores de carga pllfll cada uno de los recursos, generalización de la matriz inióal 
de acu erdo con los factores de carga obtenidos y cálculo fi nnl d!! lru; rnt:ditla !!-
de am plitud y solapac ión a partir de la matriz general izada. 
1,- calculo de los factores de carga. 
Definamos como "mntri r. de recursos" la tahla fonnndn usa ndo especies 
como filas y estados de recurso como columnas, Cada elemenlo de d icha ma-
triz, N¡j ' será el número de individuos (u observaciones) de la especie ¡asocia-
do con el recurso j. El núm ero total de individuos de la especie i (tolal de la 
fil a) lo lIamllremos Y¡ y el número Lolal de individuos d(' tudas las especies 
combinadas para el recurso j se denomina Xj . El número total de individuos 
en la matriz será Z, El número de filas (especies) ser¡i .l y el dc recursos (co-
lumnas) será r. Esta notac ión la resumimos a conti nu ilc ion en la sigu iente la-
bIa. 
R e e u r s o s 





• • • u NU N .. N. Y. QJ • • • • • • a. 'J ,r , 
'" 
'" 
• • • • N 
sl • • • N sj • • N Y sr s 
Xl • • • X. • • X Z J r 
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A partir de esta matriz de datos brutos iniciales se obtiene la distribución 
de probabilidad conjunta de especies y recursos: 
N .. IJ 
1Tij = - Z-
siendo 1Tij nn estimador de la probabilidad que un individuo elegido al azar 
sea de la especie i y esté 3sociado con el recurso j. 
Se definen ahora las probabilidades condicionales parciales: 
. Pij = 
QI' = Z 
y 
1 
las cuales cumplen obviamente 
Para obtener los factores de carga de cada estado de recurso comenzamos por 
definir la función de información respecto a recursos y especies, las cuales son 
respectivamente: 
H (X) = L Q.log Q. 
. 1 1 
1 
que revelan la incertidumbre con respecto a recurso y especie de cada uno de 
los Z individuos. La incertidumbre global es medida por 
H (XY) - L L n· · log 1T .. 
- -. . IJ IJ 
1 J 
(1) 
El cálculo de los factores de carga se basa en la detelminación de la heteroge-
neidad total de la matriz con respecto a recursos y de la contribución de cada 
uno de ellos a esta heterogeneidad. Si la homogeMidad fuese completa (qij = 
= Qi para todo i, j) tendríamos 1Tij = Qi Pj y en este caso límite se cumpliría 
H (XY) = H (Y) + H (X) 
282 CARLOS MANUEL HERRERA 
como se deduce fácilmente de (1). Si existe heterogeneidad, la relación será 
H (XY) < H (Y) + H (X) (2) 
ya que la incertidumbre total se reduce cuando existe alguna dependencia en-
tre las Yi y ~. Conociendo las abundancias relativas de las especies (Yi), la in-
certidumbre se reduce en H (Y) y el resto lo denominamos 
Hy(X) = H (XY) - H (Y) (3) 
que se demuestra (COLWELL y FUTUYMA 1971) que cumple 
Hy(X) - - ¿ ¿ 7r,. log p" 
- .' lJ lJ 
1 J 
Cuando la distribución de los individuos entre los recursos difiere de unas 
especies a otras, las distribuciones de X e Y no son independientes y según (2) 
y (3) obtenemos: Hy (X) < H(X). Una medida de desviación de la indepen-
dencia vendría dada por 
m (X) = H (X) - Hy(X) (4) 
la cual se halla comprendida entre cero (completa homogeneidad) y H(X) 
(completa heterogeneidad). Una medida standarizada de heterogeneidad de 
los estados de recursos sería 
M (X) = m(X) 
H (X) 





que estaría comprendida entre O y 1 y no depende ni del número de recursos 
ni de los totales marginales Xj . Repartiendo M(X) entre los diversos recursos 
Mj (x) = ( ~ 7rij log Pij - Pj log Pj ) / H (X) 
1 
obtenemos el grado de individualidad del recurso j en la matriz, de modo que 
~ ~ (X) = M (X). Finalmente, definimos los factores de carga para cada re-
<furso 
Absoluto: Oj = Mj (X) 
Oj Mj (X) 
Relativo: dj = M(X) = ~ ~ (X) 
J 
Evidentemente ha de cumplirse que ~ dj = 1 Y ~ O j = M (X). 
J J 
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2.- Extensión de la matriz inicial 
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Las medidas de amplitud y solapación simples descritas en el texto serían 
buenos estimadores en una matriz que p'oseyese todos sus estados de recurso 
igualmente individualizados y con igual importancia. Esto podría lograrse aña-
diendo a la matriz original nuevas columnas (estados de recurso) a los estados 
más individualizados, de modo que estos fueran menos diferentes del resto en 
la matriz final. 
Escogiendo un número k suficientemente grande y extendiendo la matriz 
original de r estados de recursos hasta una matriz con k estados puede conse-
guirse esto, estando cada estado de recurso original representado djk veces en 
la nueva matriz. En ésta, definimos y¡. como la suma de ·los individuos u ob-
servaciones de la especie i 
Y¡ = ~ djkN¡j 
J 





Estos valores de p.ij serán finalmente los empleados en los cálculos de am-
plitud y solapación. 
3. - Cálculo de amplitud y solapación. 
La amplitud viene dada por 
B¡ = - ~ dj k (Plj log p·Ü), 
J • 
comprendida entre O y log K, por lo que para standarizarla hemos de calcular 
Esta ha sido la expresión que hemos empleado en los cálculos del presente tra-
bajo. 
Para calcular la solapación entre las especies i, h hemos empleado como ba-
se la expresión de SCHOENER (1970), introduciendo las modificaciones ne-
cesarias para aplicarla a la matriz extendida 
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Apéndice 5.- Evolución anual en el modo de utilizar el habitat por seis especies de 
presencia constante. En cada mes se expresan los porcentajes del total de segundos de ob-
servación que la especie fue registrada en cada zona estructural del habitat. 
PARCELA A 
P. caerul ('u~ 
03 04 05 06 07 08 00 ~ -1.L -1L 01 0! 
SUE 0,9 0,9 0,1 1,4 1,6 1,7 7,6 r f • .l ,.J 
MAT 0,9 12,8 14,6 5,3 5,1 6,1 0,9 2,3 
TA 2,8 
TIH 10,0 0,5 1,8 1,7 1,8 4,3 2,1 0,9 7,0 1 , () 
TIlE 3,8 0,2 13,3 1,4 19,3 11,7 6,8 11,8 2,8 11,0 ro,:' 
Tcr 28,1 14,0 43,9 36,6 36,3 21,6 7,3 20,1 44,1. 34,9 2!,6 45,c, 
TCE '>5,3 84,l, 27,3 44,7 37,1 60,9 87,4 65, 'j 39,0 53,7 (, 6 , (, 4/) ,j 
AIR 0,1 0,1 0,1 0,1 0,2 
----------------------
P. cri~ 
...QL~ 05 06 07 ~ ...Q'L -12... _1_1_ 12 01 (n 
SUE 15,4 6,6 4,7 
MAT 15,4 3,2 
TA 1,5 
TBl 15,4 40,8 13,2 7,4 14,2 0,9 6,2 6,7 3,4 
TBE 4,5 9,3 46,9 61,3 43,9 30,8 18,8 51,u 
TCr 49,1 34,5 64,4 38,3 24,S 29,S 30,0 63,0 57,0 5~, 7 45,6· 




...QL 04 05 ...QL 07 08 09 
-12... -1.L -1L ~L O:' 
SUE 71,6 71 ,9 94,3 31,6 27,9 11,0 36,0 26,7 11 ,3 3') , J,'" 
MAT 28,4 7,6 43,7 28,9 2,2 11,3 23,5 
TA 0,6 
TBr 3,0 27,8 4,6 11,7 
TBE 4,2 18,8 68,4 26,9 31,3 16,0 5,8 
TCr 14,5 5,7 21,0 17,4 18,4 36,5 40,9 42,9 51,7 31,3 
TCE 1,8 3,7 3,3 3,1 26,6 
ArR 0,6 
----------------------
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PARCELA A (Cont.) 
S. l'llr(1~<1C'a 
...Q.L 04 
...QL -º.L ...QL 08 ....QL ..1.2... ...1.1... ...!.L -.QL ....QL 
SUE 9,S 0,3 6,7 4,9 
NAT 27,S 2,0 
TA S, J 23,S 11 ,S 10,9 1,2 7,3 7,4 21,9 
T81 26,0 90,2 37,1 63,9 38,4 58,5 37,4 33,5 60,1 60,1 34,1 
TIlE 21 ,9 37,S ' S,l 21,7 3S,4 17,7 31,3 15,4 11 ,9 56,2 
Ter 42,S 1, / 1,3 4,9 1,0 1,2 16,3 32,6 7,2 6,0 9,7 
Tel: 9,2 0,5 14,6 2,6 3,C? 
AIR 1,5 0,1 
---------------------
C. h"i1ch",I"cf v1 Q 
01 O!~ 
---º2- 06 ...QL ~ -º2.... ..1.2... ...1.1... ...!.L -.QL -~ 
su!: 0,2 1,3 6,2 1,1 
~lAT 2,6 
TA 6,/, 21 ,1 2'L,7 40,S 13,2 34,0 29,8 7,1 lS,4 S9,9 2S, ') 
TIlI 45,7 57,9 66,1, 55,2_ 57,8 45,9 39,0 27,4 56,S 5,S 56,3 
TIlE 12,9 18,2 7,3 4,0 2S,4 19,4 29,9 64,0 lS,6 3,2 14,1 




F. e,'el C'hs 
03 O', 05 
-º.L ...QL 08 -º2.... ..1.2... ...1.1... ...!.L -.QL ~ 
SUE ¡JU, () 33,5 28,6 53,0 63,7 27,9 43,5 67,4 36,3 
~lAT 1,4 6,9 4,S 
TA 0,7 
'fBI 3,2 1,0 34,1 
TIlE 1,0 4,6 15,7 22,1 4,0 59,1 0,7 25,4 56,2 
Tcr 3,6 11,3 50,8 lS,o 31,3 13,0 44,1 32,6 3S,3 9,7 
Ter: 1,6,0 1,6,7 4,9 6,9 
AIR 
----------------------
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PARCELA B 
P. caenlleus 
..J!!!.- ~ ....QL ..2L 
-º-ª- ...Q.L ~ ....!.L ...!L ....QL ~ ...Q.L 
SUE 6,3 0,6 0,9 9,6 1,7 0,9 
MAT 0,6 0,8 21,2 
TA 1,8 0,6 0,5 
TBI 1,9 0,4 1,9 7,7 3,0 3,0 9,5 10,2 2,8 
TBE 2,5 1,5 3 , 9 11,5 1,5 24,9 4,7 6,0 4,2 2,5 10,1 
TCI 13 ,6 39,2 40,6 35,1 9,0 34,7 29,2 23,9 33,0 49,3 33,1 -




..J!!!.- -º.L ...Q.L ..2L 
-º-ª- -ºL ~ ....!.L ...!L ....QL ~ .....Ql... 
SUE 1,3 7,3 17,2 9,6 84,7 
MAT 3,0 
TA 
TBI 26,0 10,3 1.1,5 4,3 1,2 
TBE 3,1 64,1 62,3 <+3,0 66,8 56,9 4,3 2,4 
TCI 42,0 23,7 4,2 57,0 15,9 28,9 91,4 84,1 15,3 




..J!!!.- ~ ....QL ..2L 
-º-ª-
09 ~ ....ll... ...!L ....QL ...QL ...Q.L 
SUE "J ,2 0,7 5,0 
MAT 24,8 
TA 13,0 11,6 48,8 8,1 9,9 6,8 15,4 4,4 1,6 1,6 
TBI 52,3 65,6 40,3 32,5 40,6 36,8 90,0 49,8 65,7 61,0 59,1 
TBE 15,7 33,2 14,3 50,6 42,4 1,7 28,1 20,9 19,5 
TCI 32,0 20,8 9,7 3,2 6,6 1,5 5,1 16,5 1,4 
TCE 4,3 3,6 
AIR 0,6 0,9 0,8 1,7 
-----------------------
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PARCELA B (Conto ) 
C. brachydactyla 
-º:i... 05 -ºL ...2L 08 ...QL ..1Q.... -1L ...1L --º..L 02 03 
SUE 4,5 
MAT 1,9 
TA 17,0 57,3 22,6 51,7 55,9 2,7 68,1 78,7 6,7 17,2 
TBI 45,6 30,7 63,2 48,3 44,1 63,3 22,1 21,0 75,4 48,0 
TBE 37,4 12,0 9,9 25,4 8,1 3,6 14,9 
TCI 4,1 1,7 14,3 19,9 
TCE 2,0 
AIR 0,2 0,3 
---------------------
F. coelcbs 
04 05 06 07 08 ~ ..1Q.... -1L ...1L .J2.L 02 03 
SUE 18,2 53,6 77,7 75,6 60,0 74,3 81,1 75,4 75,6 42,5 
MAT 2,4 2,0 
TA 
TBI 2,5 
TBE 2,7 5,3 24,4 1,2 1,9 4,3 6,3 
TCI 52,9 43,8 17,0 40,0 24,6 6,4 17,0 18,0 51,3 




-º:i... 05 -ºL ...2L -.9.L ...QL ..1Q.... -1L ...1L .J2.L 02 ....Q.L 
SUE 100,- 84,4 35,4 85,6 
NAT 12,6 9,7 3,9 
TA 3,0 
TBI 3,0 2,5 
TBE 22,8 44,6 2,0 
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PARCElA B (Cont.) 
Al. C;I\ )(1<:1 tll~ ) 




TRI 2,7 4,1 
TBC lo ,(1 17,5 7,4 18,5 o,8 
TCl 100,- 1)7,6 75,0 100,0 88,4 80,4 77 ,2 
TCe J ,9 4,8 1,2 14,8 
Al\{ 
----------------------
,\p(:ndil'c 6 . Parcela A, matrices Ilwn,;uales de solapación f'n c1uso (kl ('~pa('io , La, lIla lricl'S completas n,eog"n 
SiIllUllálll:alllcntp. los valore, de "uperposieión en allura (mitad inferior iZ4uinda) ~ ZOlla, ,',Lruduralcs (milad su· 
perior derecha), Las semimatrices expresan la wpt'rposición para el haui lal ct)w;iucrado gloualnH'rttl', Las abrn ia· 




-1 2 1 A i 6 1 8 .2. 10 --;:, 
--
Jo 
1 P.ca. .358 .000 .R 85 .328 .832 ~ laO .292 .0(1) .140 
-
--
• 4~O .. 558 .409 .42'2 ..4 78 ~ 2 P.cr. .467 .416 .349 .489 .., 
.., 
3 P.ma. .003 .535 .000 .b72 .168 .640 .707 • "907 .8bO S' 
'" '  
4 S.eu. .7:1.0 .465 .000, .157 .3 r:; 1 .2 F.3 .166 ..[J og .. 140 ~ 




6 S.at. .803 .650 .185 .713 .3 28 .3 el .460 .168 .307 -.:::..: e' 
7 E.ru. .088 .555 .865 .079 .888 .252 .760 .546 .51¡¡; ;3 ,., 
'" 
8 P.co. .2'58 .789 .714 2 .256 .827 .444 .7 'C,O .707 .73P 
9 T.mr. .060 .593 • 9~O .060 .855 .2 't5 .862 .802 .8bO 






1 1.000 .2_ O .000: ..256 .108 .6561 .911 .z_l •••• ..151 ~ 
, -
2 1.00 o: • 531 ..3 E> 7 .-4% ..3 39 .665 .51D ._- 'a • ;> ~ 
r 
3 l.OOO .L1 ou .715 .213 .8 .. 1 .157 .922 a.t e 'I 
... 
4 1.000 .0 (J) .0.&, -. .199 .126 .¡n5 •• UD > 
./ 
~ 
5 1 .()(J) .281 .713 .160 .110 .,7\1! ,.... 
6 1 .o (J) «13 ... 55 • Z'l3 .. ::c 
;::: 
7 1.800 .1r,1 .76_ .'fA ~ :-r: 
~ 
8 1.000 .767 .7'5 ;> 
l 1.Oflt .. 18 
10 1". 
M!!ll. 
1 1 1 A 6 i 
-
P.ca. 
.1107 .0193 .019 .5113 .o 79 
Z P.cr •• 811t1l .0196 -'102 .... 12 ... 71 
J P.ma •• 066 • OS 't .D16 .510 .o 78 
4- S. eu •• 603 • "8 2 .0'93 .&136 ... Ol 
S F. co •• 368 .311) .6i7') .358 .o e .. 
6 C.br. .9126 .899 • Ul¡ 1 .563 ..310 
7 G.th. .0127 .010 .355 .0"8 .61" .000 
8 S.bo. .900 .938 .ll39 .53" .310 .951, 
9 A.ca. .856 .752 .1 <l9 .599 
." 7' .836 
ia 'I'.mr. .029 • llCJ z: • 959 .06 .. .636 .o 17 
11 T.vi. 
.ll,:!6 .009 .%E> .O~8 .6"1 .009 
12 S.se. .:225 .1'le .8"1) .2" 6 .8 Zq .198 
.819 • 8; 5 .ll" 1 .571 .310 .668 
1 8 .2 .!Q 
.alll .1112 .l31 .em 
.oro .3113 .531 .D15 
.897 .2191 .G98 .9112 
,oeo .016 .D:l.6 .007 
... 79 .165 .313 
.""1 
.orn .38" .3811 .023 
.000 .0111 .977 
.000 .8112 .000 
.16" .81" .000 
.9 B 3 .0 lJ2 .165 
.9 ~ " .009 .173 .985 
..a Ol .198 .359 .81)/¡ 
.o (Jo) .855 .707 .015 
11 11 
.am .33Z 
.D 39 .339 
.81J2 .723 
.D 3S .016 
.. 53 .765 
.a 39 .0"6 
.9 F.1 .661 
.000 .1 I¡S 
.1100 .293 
.q 72 .669 
.666 
oAll 



















































l. 'J(JI) .3< 1 • UZIJ .. JlS .2 E 5 .111 .Oc,¡¡ .193 
2 J • O) ·) • L116 .¡ 06 .171 .73'Z .000 ."58 
J 1.000 .007 .699 .o 16 .97~ .019 
4 1.flOO .on .3113 .000 .01'1 
5 1.om .o;q .. 67'1 .136 
6 1.0 00 .,(100 .477 







.2115 .001 .11 01 
.501 .,(100 ""'00 
. -019 .973 .!l73 
.011 .003 .oH 
.210 .679 ..6 79 
... 177 .003 
"'" l' 
.0110 .'187 .!l86 
.858 .000 .000 



















































.! 1 ..J .! i .Q 
t ' P.é •. .757 .065 .1O!! . 5 5'::' .130 
I P.cr. 
.13. .002 .1 e 5 .522 .206 
J P •••• • !!l0 .10 !> -.123 ."~<3 .o 3? 
4 s. eu.. .653 .IS7 .11 'l .07~ .808 
5 F.co. .515. .'lIt .65 J .3ez .o 94 
'6 C.br. 
.1'" .192 • 1i1 7 .796 ."6_ 
7 G.th. .28Z .087 • !!82 .101 .635 .o 9'3 
8 T •• r. .301 .1OZ • "lBS .118 .ó_8 .117 
1) 'T. vi. .3Dl. .086 .982 .110 
"" '''1 .108 
te S.ae. .660 .71ft .011.8 .. 636 .3ó? • 652 
11 Mat. •• 1l1 .759 .2~8 .812 .6 37 .7 Ol 
12 ' P.pIl. .HS • S62 • 213_ .531 ._ 7 • .595 
t'3 ' ' •• cia. .117' .1l~ .018 .0"2 .121> .17" 
2 8 .2 .!Q 
.on .03'1 .030 • ~5Z 
.000 .017 .008 .802 
.eH;!! .')1>8 • ')1>8 .032 
.(1)] ..025 .001 .03/1 
.4' 7 .41>8 • 4fT" ."98 
.000 ..o 25 .008 .059 
• 975 .992 .0 II! 
.98<l • gfT7 .11 02 
.'131 .990 .008 
.o ID .010 .00') 
.21'1 .299 .291 .618 
02 34 .2_') .2113 .2&3 
.IIID .om .OO!! .2011 
.!! Q 
.. 1"12 .673 
001175 .S77 
.32 .078 
.,1121> .3 ea 
.;¡ 33 
.'6"3 
.,¡ 28 .311Z 
tlJlI! ... 
tIJ 25 .on 
..,01 .OS3 


















































1.000 • 53 ... • 06 .. .111 .31¡ .. .158 .04'1 .054 .051 .65'3 ..:ne .33! .o • ;.. ~ 
2 r l. O[) O .015 .lE 9 .2 'l6 .2 l~ ..cm .006 .002 .6110 
'" 05 .363 .o. O 
r.f1 
3 1.000 .tia o .100 .o 06 .'38'i .'385 • '385 .015 .000 .162 00 • S 
;.. 
4 1.000 .013 .603 ..cm .00'3 .000 .041 oÍ> 31 .305 .0111 :¿ 
c: 
5 1 .0 (JJ .o 62 .6e. ') .685 .681 .292 .J. 3'3 .3 CI1 .0111 t"'l r 
6 1 .o (JJ .IlOO .00'3 .000 .085 .152 • 371 ... r--: 
7 ::>;: 
1.0 ro .'3'31 .'3'38 .000 .000 .162 ..o • ::>;: 
8 ,-, 
1.000 .991 .000 .00'3 0169 .000 ~ 
9 
;.. 
1.000 -'100 .ooz 01" . .. 111 
10 
1 .000 ..i!30 .221 -'1111 
11 










.! .1 A 2. ó 1 /) 2. 1.2 .!.! 11. ¡:: - ;::¡ 
P.ca. 
• jq " • ? r. .., . I )J 1. .1 ~ ' 1 _'1 :' 11 .IJ· . .060 .7 '11 .0 ?fl .. 35 .0 :2D E..: Q 
Q... 
2 P.cr . 
.767 • :' C) e . ~"? li . :¡ 1- I '," .1 ? ." '3') • Z51 .17<; .;>00 .125 <b 
'" 
3 P.ma. .1 FE . 7 -. 
~ 
.227 .2':1 7 . : 1 '? .o' .0 l¡l¡ • '1lt .61 ~ .f, ¡; 'i .61~ (t) e-: 
.... 
4 S.eu. .7'77 
.82 " .27<; • ~ -: 7 .1 :- - . ? 1 .072 .70" .1 c;¡; JTO .1 ~6 <b ., 
., 
Q , 
5 F.co. .325 .26" • 81¡" • 333 • -;- , '"'! el J :: '+ .186 .7~P .71 " .71"1 .71"l ;::¡ 'l> 
Q 
6 T.me. 
.164 .11" .8?7 .17L . 6 -, . . I } : _ , .000 .C;"" 1 .000 .835 1 .000 '" Q... 
<b 
7 C.br. .342 • S; 4 .2 )IJ .s ~ 7 .2 I ~ .IJ ~7 .1] e.Z .O~ .000 .o 75 .000 ;p 
'" 8 M.st. .192 .112 • 4~ ~ .31 é .47S .4 ; 1 .l¡ 4- .flqt'" .om .000 .000 '" <'l> ., 
9 S.ho. .315 .2" 7 .837 • -:? 7 ."'Il¡ .1:. ::4 .2; ': 
." '38 • - 44 .130 .6l¡l¡ ~ ., 
10 S.un. ~ 
.164 .1)4 .097 .172 .3 .... ... 1.000 .0 ~ 7 .467 .814 .? ~'i .000 <b 
'" 
11 C.ca. .711 .1:; 3 • 3~? .254 . 8 44 . ? l a .1 7 ~ .499 .1\73 .918 .835 





l. JO') • 3? p 17 e .'lb ¿ .1 .11 ~~ .iJ ¡ 
2 l • LlJ :) • ':;4 '1 .44 ¿ .37~ .2 [lJ .1 1 7 
3 :. JJ Ij . é7 • 7l ,~ .7l¡n .,) 1, I 
4 ~ .'; .111 .4 !l: .::: 77 .4 -:-~ 
5 .o 111 .E 1? .0 1 ¡; 







.084 .1 qc- .021 
.030 .382 .3 ro 
.094 .910 .740 
.015 .417 .317 
.110 .846 .81? 
.000 .759 .0 m 
.014 .Ole .000 
1.000 .095 .000 
1.000 • 7 ~,g 
1.000 
.o 32 .02'3 
..330 .3 m 
.140 .1 t¡{) 
.I¡ 07 .377 
0812 .812 
.'l5'3 1 .0 m 
oC 30 .0 m 
.000 .000 
.75'3 .1 '5'3 
.g Sq 100m 

























1 2 1 .1 i 
1 P.ca. .438, .348 .253 .181 
2 P.cr. 
.911 • Zf E .-395 .178 
3 P.ma. .167 .H3 .33 U .677 
4 S. eu. .4'l8 .384 • 6~2 .0 "<5 
5 F.co. .159 .156 .924 .608, 
6 C.br. .378 .317: .462 • 7~ 3 .4 ?7 
7 G.th. .004 .01l0 .811 .453 ..a 44 
8 T.mr. 
.Ll43 .039, .849 .491 .8 5 ~ 
9 L.se. .630 • S':! 9 .228 .524 02 54 
10 L.ar. .004 .000 .811 .453 .844 
6 1 8 
.o S5 .Q01 .067 
.223 .0 r.) .064 
.a 61 .5:'8 .S92 
.534 .o 00 .064 





.601. ..o 3q .13b 



















































1 1.00a .334, .1:3 4 .221 .103 .o 59 
2 1.00 O .125 .. 382 .0'3) .219 
3 1.ll00. .239 .744 .048 
4 1.UOO .030 .522 
5 
1 .0 [J) .o 17 





.007 .D42 .2 .. 6 
.000 .032 .437 
.b 79 .719 .21l8 
.QOO -'140 .132 
.9 IJII .921 .119 
.aro .02 .. .031 
1..000 .9(;0 .125 




































1 ~ 1 j .i ..§. 1 8 .2 10 11 ..E a" 11 1.1 ;: 
P.ca. .5,2 .Ll7 .1 ~ 2 ..J. 75 .2 ~ 3 .J. 37 .127 .om .868 ..Il '17 .8 :!l .007 .o 07 
¡: 
;::, 
2 P.cr .6<37 .636 .Q '17 
.3 " • J.." ... ~;; .41~ .OID .51" oH 2<; .3 qJ 
~ 
.0 ~I .031 Q 
~ 
3 P.ma .800 
.672 .:'50 .314 .l51; • 7 ~·1' .772 .80() 
":l 
.14? .8 99 .0 ':7 .0 e3 .0 F 3 en 
...... 
4 S.ell •• 721 .691 .615 .31~ .1ÓO .<;~ ~ .417 -.oro .011; ¿J27 .033 .0 rtz .007 ~ 
5 C. br .5'15 .634 




"" 6 A. ca .611 .155 .605 • 7~ 2 .7 FO .1 r;?1 .149 • 000 .190 .o <lS .0 RO .000 .000 Q • ~ 
7 F. hy .1.l3 .47 J • lE 1 .311 .. .55'! .477 .846 .oos .0 ID ,Q 1S .0 ?" .010 .010 ~ 
M.st .1SS • '18 O .177 .396 .61O .53lf. .7m 
~ 
.0~8 .0 ro .D 14 .0 ~2 .om .0 O~ ":l 
9 H.ru .233 .237 .2'12 .2~G .¡~q .212 .000 .000 .001 .n 01 .00q .0 Q] .000 
;p 
'" ~ 
10 S.ca .606 .51 J .712 .'197 .';':'4 .518 .000) .052 .212 -'! o¡:; .B68 .01:0 .000 
"" ? 
11 P.tr .926 • óe 1 .790 .7 e 3 .5 ~ '5 .641 .11" 3 .205 .2Sf; .64¡; .<; ~ g .0 rr: .on:: 
"" ;3
12 P. ba .673 • SS 1 .719 .S~ '+ .Cim .SE¡=; .0" ~ .100 .212 .9<;2 .653 .0 CXI .000 ~ 
"" 
13 T.mr .ell ') .IJP 2 .174 .004 .0 7 -' .000 .1 f q .038 .000 .000 .o JO .000 .000 
14 G. th • In 1 • Ile 2 .174 





• 4é 1 .1rTO .125 .1 rp .132 .o 57 .IH9 
2 • 4(' ~ 
.264 .277 .¿ 57 ' .308 .303 
3 .3~ Cf .3 ~5 .246 .160 .157 
4· .63'l .o 50 .3 44 
.z .. " 
S 
.089 .. ZE' .16" 
6 









.000 .533 .798 .568 
.000 .364 .362 .282 
.000 .135 .o 'ID .017 
.000 .018 .o 26 .034 
.000 .oro .DOII .o 16 
.000 .158 .073 .0116 
.0110 .0 ro .o 19 .000 
.000 .oro .020 .000 
.000 .000 .000 
'" 2" .866 
.706 
.017 .017 
.o es .085 
.211 .213 
.0 llI5 .005 
.0111 .000 
.0111 .000 
.o 23 .023 





























1- 1 ~ .2 ~ 1 g 1 .!.Q ...!..!. 12 
· 1 P.ca. • 7~ 5 • 11:) 3 ... 121 .0 ro. . c 7'l .q S : - .000 . ·'lZ5 .000 0800 .000 
2 S.eu. .679 .61 " • .: 7 5 .0 (]J .l40 
t 
.3 O ~ .07'3 .311 .2 Q<l .o 7'l .079 
3 C.br. .4~8 .698 .3Q 2 .0 (]J .o~ .0 O T .002 .003 .2 SS 0602 .002 
-4 F.hy. .358 .56 '1 .773 .014 .o ?·1 .o 5 71 .OE7 .0')7 .870 .o F. 7 .067 
-; 




P.tr. .758 .6q .6 .. 0 .464 .oro ."'! 11 .002 • Q4'l .014 .saz .002 '-
-
7 P.co. .695 .774 .725 .497 .000 .7 e 3 .000 .'3F6 .000 .000 .000 
-¡,~ 
'" B L.ar. .075 .190 .203 .. 287 .000 .o 24 .1 F.l .000 .000 10800 1 .000 '" 
., 
9 P.cr. .1'1,1 .465 .332 .222 .000 .63'3 .571) .000 .000 .000 .000 ..:::..: C · 
., 
10 P.ma. .6·38 .51" • 1t03: .311t .0 ro .644 .5 f · '3 .000 .647 .000 .000 = ::. 
11 G.th. .075 .190 .203 .. 287 .o", .o 24 .1Ft 1.000 .000 .000 1 .000 




1 1.000 .208 • Ut.l ;> .015 .0 ll.' .7 " é .5:-- ~ 
2 1.lIDO • 4¡ 3 .32 9 .000 .23? .2 "1 
3 1.tJUU 
.11 " .000 .o 11; .002 
4 1.lIDO .000 .o 98 .o" ~ 
S 1.000 .DOO .0 rn 
6 1 .D 00 • 7 ~ 7 






.lIOO .8811 .000 
.2:n .21¡1¡ .OS5 
.o 07 .000 .159 
.191 ..{l1¡3 .193 
.000 .000 .000 
.oQl¡ 
.7'"'3 .0 ()f, 
.000 .632 .000 











.000 .0 ao 
.000 .0(1) 





















1 l. UUll .141 .1'53 .136 .041 .031 .0 [ó .565 ~ .842 ,;; 
.. 
-2 1.LlJO .~2 .625 .3m .192 ...213 .532 .213 ~ 
3 l. UO O .218 • 5~ .115 .605 .317 .170 .... .... o . 
4 
., 
1.000 .160 .210 .106 .410 .237 o Jo 
-5 1.om .421 .677 .057 .000 
-;:,-
'" 6 1 .o ro .A 29 .cm .om ~ ..., 
..::::.: 
. 7 C ' 1 .o (Jl .057 .006 :::: ;: 
"1: 







.,1 A .2 6 1 8 .2 ,-
1 P.ca. 
.1:; 4 
.17 :3 . / 17 .1 7" 
;;;. 
.DCH 
.2 ~ ' J .658 9'7r- ;::: . ,~, 
e 
2 P.cr. 
.651 .U3 o' 74 04 7 1 •. ~ ~n .C", t.:d .467 .1 c::g 'r. 
~ 




4 S.eu. .802 • 8!¡ 4 .426 .4 :' Q .c 21 .ó 8 7 .385 .712 ~ 






.371J .4'1 'l, • 54 ~ .. 311 .5 f'4 .4 7 :~ .005 • o ro ;::: ;;.. 
7 E.ru. .15 Ei .22<3 • 5;4 L1 .112 .7q9 • 7~ '3 .25S .?~ 
b P.co. 
.876 .729 .3:96 .8 EO ..l ::;9 .295 .09.: .69 7 










'" 1 2 1 4 i 6 1 8 ~ 
Q.. 
1 P.ca. .50~ .398 .521 .833 .703 .l~ .028 :::,: C'> ., 
;3, 
2 P.ma. .2:97 .768 ."01. .520 .62J .000 ~ 
.655 C'> Q 
'" Q.. 
3 F.co. 




4 E.ru. ... :19 ... 96 .601: .577 .509 .525: .131 '" C'>., S; 
e 






.8179 .7l ~ .1t33· .'5' .531 ..t6S .021 
7 C.br. • 'R3 .",! .]A7 ."3 .69' ... 51 ' ea •• 
8 T.mr. 
.0"3 .000: .565 .322 .358 .028 ..011' w o 
CJl 
NOVIEMBRE. 
1 1.000 .474 • 319 9 ,.'HJO .410 
2 1.1)·)!. • 314: I .314 .o 91 
3 1. OliO ,.448 .321 










. 1.D1D .08 J' 


































.! 2 .J A 1 6 2 8 
¡::: 
.2 10 ;:s ~ 
1 P.ca. 
.532 .339 .138 .259 .oBO 
¡:) 
R.. 
.920 .211 .1!5CJ .3. (l) 
'" 
2 P.cr. .5.72 Jil.77 .13'6 .228 .It I;S· 
.18" 
~ 
.737 .6"8 ... (l) Q.. 
;:;: 
3 P.aa. 
."152 .215: .192 .S96 .1 "9 .31Q ... 63 
.". .l. (l) ., ., ¡:) , 
.. 5.8'1 • .en .922 d7S 
;:s 
.7"! .5'6 .607: .565 .0"' .In (l) ¡; 
5 F.co. .3133 .158 .6192 .189 .o 51 .113 .11" .21J6 .55" R.. (l) 
(, C.br. 
;;p 
.5I! • "11: .6176 ..s ... 0 .,.tJ3S .0,o· .557 .am ."~ '" '" (l) ., 
7 P.co. ••• ! .61Z • 580 ~Z3 .509 .609 .189 ... ~. s; e 
... 
8 E.ru. 
."26 .2D~ .7168 .62" 
;3 
.A59 
.7"7 .52_ .11.9 .. 53 (l) 
'" 
9 R. i~. 
.5"0 .871 .li;8 .519 .l68 .36" .5 ir; el. 62 .n 
10 S .ae. 





1 1.000 .,.,. 8. 03[17 .21,. .253 .J. ,.5 
2 '-.000: • 1fi 1 .262 .156 .212 
3 1~ 000. .. 195 .613 .J. 50 I 
4 1..000 .J. 55 .738 






..855 .195 .,,.5 
..4 "5 .176 .1UZ 
.32'3 .s~ .151 
OZU .456 ~83 ' 
.238- .398 .1!)6 
.t.m ... ~ .0. 







































.528 .155 .279 .0 ;1 •. 37"1 .387 .233 • 7 ~4 --
"-
2 P.cr. .7:.7 -
.463 • ) Ó 2 .3'35 .oCWJ .57 ' .506 .096 .69<; :::--
--3 P.ma. 
.307 .65 &c .~ 2 a .546 .u ~, n .6 -;4 .616 .2R7 .496 
:3 
4 S.eu. .3;16 .7J 3: .861 .1 i1't .3 q.c; .a; J' .133 ...2~ .062 
Jo 
5 F.co. .506 .518 .558 .512 .071 .3 ~ C; .415 .685 .136 
--




7 A. ca. .857 .381 .185 .254 .I¡ TI .000 .915 .096 .267 ~ .~ 
8 R.ig. • 7 .. 4 .619' • SO 2 . .550 .676 .161 ..él'? .166 .202 ~ 
"-
9 E.ru. • lB 1 .299 .51+4 ri43 .553 • 7 5~1 .07? .300 .136 
10 P.co. 




1 1.iJOa .417 .202. ,.10 .. .183 .021 • .. 09 .275 .091 .71J6 ;... 
;:l:I 
r-
2 l.dO (] ... 66 ,.062 .1811 .000 .11 2'5 .486 .0 .. 5 .360 e 
-J: 
3 1.000 .156 .550 .031 .1 ~4 ' .358 .'51 .102 s:: ;... 
L 
4 1,.000 .112 .212 .062 .131 ..07.8 
.si 5" :-r, 
..... 
5 1.o(]) .031 .2!)')" .2 8_ .7or. .1 az ;:¡: 
~ 
b 1 .o t1l .0 t1l .000 
;:¡: 




1.oro .507 .01'1 .302 ;¡... 
» 1.000 .oe7 .091 
q 1.<JQD .061 








1 P.ca. .5111 .333 .1'3 :5 .~ 17 .109 .4 1 : .646 .?qE; .000 o... 
"" '" 
2 P.cr. 
.799 • 3A 4 .67:: .41., .2 ;4 .4'! '" .416 .7el .000 ~ 
e: 
..... 
• P.ma. 3 .0'79 .074 .185 .3 ¿-l .1 en ..3 .. - .321 .4~ .44'1 "" .") .., ..,
Q , 
4 S.eu. .966 .773 .08 Z .0 '!4 .491 .128 .094 .757 .000 
;::s 
"" Q 
'" 5 F.co. .573 .489 .lB1 .5D7 .o 10 .8 E4 .871 .197 .000 o... 
"" 




7 A.ca. .Sa.3 .825 .lU!2 .801. .sn .245 .755 .231 .0 ro S; e 
.., 
8 R.ig. 
.647 • 5ó 3 .029 .. 61llJ .840 .160 .601 .197 .000 ;:1 
"" .. 
9 E.ru. .389 .531 • lE ¡) .·363 .-301 .745 .365 .217 .059 





1 1.llJ') • 5~ 1 • d'l U . ,17 1. 5 --. .' .o ~'l 
2 1.\J ,) , I • IJ.J 1 .nE. .3 ~ . .~ ."tq 
3 l.U.J ' . .'1 [,1 .11¡ I¡ .on 
4 1 .non .1) In .¿; 7 
5 1 .o '.1 .000 





.64 ;: .671 .311 
.5 [1": .442 .513 
.0 l ., .000 .221 
.017 .000 .221 
.5 _' (l 
.856 .300 
.0 7 0 .000 .282 
1 .0 f(J .6 D2 .,258 

































Apéndice 7.- Parcela B, matrices mensuales de solapación en el uso del espacio. La,; matrices completas recogen 
simultáneamente los valores de superposición en altura (mitad inferior izquierda) y zonas estructurales (mitad su· 
perior derecha). Las semimatrices expresan la superposición p~ra el habitat wnsiderado globalmente. Las abrevia· 
turas por las que se designan las especies son las que se presentan I'n la Tahla 28. 
A.!lRTL. 
1 2 1 4 i 6 1 
1 P.ca. .Ll]ll .IJ196 ,. 3 tJ .0 0->3 .Ul)) .03 R' 
2 P .ma. .I.WfJ 
• U~l O • ~ '+ '3 .0 m 1 .u ro .0 (fU 
3 S.eu. .807 • u J tI. e:¡ ~ 1 .6~'] .000 .3lil 
4 F.co. .5S1 .42 T .5t24 
.010 .24'3 .4lJ1 
5 C.br. .807 • U5 ') • Bit> 3 ' " r: eL> '- J 
.000 .0 [.I(¡ 
6 T.mr. • (JO') l. LlJ o: .lWO .427 .O!j 5 
.0 un 
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~ 8 8 \.D o o o ~ 8 o ~ o o 'IIIt o 
• • • • • • 
o o o o o 
o o o OC) o 
o o o 
'"" 
o 
• • • • • 
~ 
Lt\ 8 OC) li'\ o Lt\ o 
o o Lt\ o 
• • • • 
Lt\ o Y'"" 
c- OC) (Y') 
N ~ O 















1 2 1 A i 6 1 8 .2 
¡:, 
.!Q - Q.. 
"" 1 P.ca. .71:] .11 7 .¿ :J~ .4 rv olI 21 .3 4·~ .100 .1) 93 .102 
..., 
~ 
2 P.cr. • b ~.] • ,}IIl'¡ .1; I¡:: • .:> 7 eL 04 .I¡ II~. .023 .027 .02'3 S-: 
.... 
"" 
.. 1117 • 71: 
., 
3 P.ma. .171 • J'.J, 1 .000 .01"7 .375 .972 .9~2 ., ¡:" 
;::s 
"" 4 S.eu. • E 1!l • 45 ~ .ll?" .21,7 .4 C.f. .1 r ") .U 00 .000 .0 ro ¡:, ..., 
Q.. 








7 A.ca. .82:J .7'.11 • ,n1 .71G .2."""t,j 7cr .001 .om .029 O • .J (". 
..... ;¡ 
8 T.mr. .Hl .137 • 3~ 'j .Jl') .771 .139 .0 (11 ."i°7 .9f2 "" '" 
9 S. se. .15 f1 
.1J3 " .3E3 .d09 .7711 .17,7 .o ll) .399 .'3E2 





1 • se: 7 .219 .ES .3"7 .011 
2 • l.IiII 8 .DEU .140 .199 
3 .L1oe _8 ~,l .000 
4 .071 .2 .. 2 





.376 0211 .211 
.I¡ Pó .0 liS .048 
.008 .983 ..981 
.2112 .0 CIl .~DD 
.1 <;0 .843 .843 



































1 2 1 i 
1 P.ca. .28 5 • lf g .096 
2 P.cr. .Gel • 5:20 .:J 9 G 
3 S.eu. .8,28 .GB':! .096 
4 F.co. • OS 1 • o:; 1 .051 
5 C.br. .G73 .579 • Si2 b .121 
6 A.ca. .891 .790 .8131 .o 51 
7 T.mr. .(01) • O:J": .000 .943 
8 H.ru. .209 .1]1) .205 .():; 1 
2 6 1 
.oE7 .4U .I;! ()J 
.2 fié .458 .000 
.114 .332 .000 
.052 .096 .~1l4 
.144 .000 
.6 t 3 .D (J) 
.o 63 .o(]) 
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11 ti ; • e¡ ca ct ct 
B 8 8 ,.., III 
ca c¡ o ct' • • 
U) U) U) 
::r ::r ::r 
:::J e a 
















1 2 1 .! i 6 1 8 .2 .!Q Q Q.. (1) 
e., 
1 P.ca. .108: .0168 
.01' .010 .176 .1151 .000 .322 ... ~ (1) 
Q.. 






F.co. .000 .912 .1&1 .85111 .000 .060 . .., 
~, 




4 C.br. .am .339 .0_3 
.066 .7118: • "85 
.000 .8CJI) .D • e., Q.. 
(1) 
5 L.ar. 
.007 • "O 6: .9118 .. 403 
.073 .830 .000 .000 .8111 ;;p 
'" e., 
6 L.se. .200 .000 .230 .000 





• 0112 . ... 56- .960 .·_S~ .9 .. 9 .278 




.617 • "2 r; .03. r; .1'7 .oro .~ .... .01" 
o. 
9 S.ho. .139 .683 .76 .. .608 .7'2'" .If 35 .771 .11" 
.8.., 
10 D.ur. 












CARLOS MANUEL HERRERA 
e 8 8 8 8 8 
't e CZ CZ CZ e • • 
.-4 ,... ,... 8 8 ID ... e o>! too 
.-4 .-4 e ID e N 
• • • • • • 
8 8 8 8 8 8 
o o e o o o 
• • • • • 
", lI' .... lI' oc ~, 
," W 0.1 .... lD l'. 
Q 






.... O"' ¡:j .... ~ .... o UJ o 




~ r- .... 8 ... L. Lo, 
a o en o 
• • • • 
'::l 1" a 
~ U) o 
.~ úJ a 




8 ,., 8 N 
't ~ m • • 







1. 2 1 3; 2 
1 P.ca. 
.156 .0114 .000 .9 :>4 
2 P.cr. .17'3 .7'2 e .. 088 .2 01. 
3 S.eu. .603 • 5é 4 •. 355 .054 
4 C.br. .289 .736 .619 .oro 
5 M.st. .16'] • 31¡ 6 .700 .. 477 
6 S.ca. 
.9111 .157 .588 .. 275 .146 
7 F.hy. .3121 .833 .709 .714 .4E 7 
8 T.mr. .089 .296 .166 .3E.1 .251 
9 P.tr. .972 • 200 • 629 • 315 .786 
10 H.ru. .0:10 .007 • U01 .000 .om 
b 1 8 
.751 .. 33 '3 .011 
.Z 49 
.1E.' .428 
.o 14 .637 .491 
.026 .080 .182 




.S 28 .311 Fj .115 
.000 .019 .000 
2. 10 
-
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8 8 ~ 8 8 8 8 8 ! 
C! o c¡ 1:) 01 Q o o o • 
· · 
• • . . 
... j t- 8 If) ~ C1' ,.., CIl t- o t- Li1 en o 
U) o o o U) al ... o 
· 
. 
~ ,.., I.D ro 8 El t-o rl ... ,..., 
o 
'" 
N O O O N 
· · · · · 
. 
~ C- nl 
" rl r-- m 
... t- I.D O .... ... 
· 
• 
· · · 
• 
1 .. ,.,. F. ,., U' ¡; 1 r-- ..... ::--. 
"' '1 '=l ~ cJ 
· · 




-:l <:> ~ 
· · · 
O I,l '-:J 










.1 2 1 .! ..í 
1 P.ca. .601: .U9 .315 .lOS 
2 P.cr. .7~5 • .. 55 .315 .259 
3 S.eu. .1116 • 5'7 .109 .679 
4 F.co. .Di78 .103: .308 .090 
5 C.br. .5138 .674 • 8i3 5 .243 
6 E.ru. .102 .362 .463 ..691 .391 
7 P.co. .758 .777 • 6S 9 .. 233 .. 780 
8 R.ig. .916 .7'11 .500 .(l9 .. .621 
9 T.mr. • O~IJ .04 .. .225 .891 .. 80 
10 A.ca. .853 • 592 .2-70 .0113 .191 
11 <""S.me. ... 61 .692 .619 3 .. 358 .116 
~ 1 8 .2 
~50 .725 .GUS _ .0115 
.s JO .3!37 .787 .126 
.sOl el 58 .291 .1160 
.61J7 .367 .315 .. 711 
• .. 10 .086 .178 .. 108 
.234 .330 ..-79 
.les • .. 63 • .()78 
.118 .833 .026 
.ses .1 74 .0411 
.064 .611 .770 .0 .... 
.574 .644 ... 77 .300 
10 1.1 
..J9CJ 05 88 
.639 .¡; 39 
.09 .. "¡In 
.31S .115 
.0 ro .a 311 
.181 el 82 
.397 ..6 03 
.. 7~6 .8 .. 1 




































1 • Ll :, :> • ? :7 ~ • 'Jl :: ./) 1 '- .J 1 r 5" . :-
2 • 3:F :.t • LJ ~ : . 2 [ - . :.' 3? .2 S 7 
3 .'lE 4 .4 ' LJ • .3 1 'i .3'",.1 1 
4 
.1 "l' I . s 71 .. 11rJ 
5 
.417 .03 r,. 





.119 .015 .Q4q 
.723 .015 .619 
.261 .049 .109 
.049 .914 .039 
.105 .197 .0 (1) 
.092 .586 .011 











































.235· .060 .. lE4 .o~n .2571 .6 OS '" .'+ 2'+ .332 .000 .000 ~ 
'" 2 P.cr. 
.334 .026 .164 .10'3 .S 6~ .251 .225 .2f,7 .900 .000 Q.. 
;-
3 S. eu. • 020 .183 .180 .026 .051 .s 00 .... .355 .866 .078 .D 00 .., ¡:" 
4 F.co. .OB8 .098 .098 .026 .366 
~ 
.1. !l2 ' 
.Hí" .16" .836 .s 36 ¡:, 
'" Q.. 
5 e.br. .1111 .13 '+ .169 .851 0291. .075 .0711 .1" .000 .000 '" 
6 E.ru. 




7 P.co. .339 .817 .9113 .133 _91 .J 19 .761 ..676 .a 18 .1118 ? 
.., 
8 R.ig. 




9 A.ca. • li3lt .857 .731 .098 .133 .1.69 .7~3 .9 JO .oao .litIO 
Ul L.ar. .000: • 000 .000. .s02. .765 
.-'8 .036 .o • .... 1 .... 





• 1"1 '1 • I Jl3 :? .1:Ji: .0:' ,1. .118 .3 . 7 
2 • \.H 3 • ~ 3:: .0 , 11 .s 41 .2. : ~ 
3 .IJ13 .1 ", 4 .114 .01", 
4 .0: 7 .4 35 .14"1 
5 .1 ;0 .0 e 4 





.263 .,22.1 .¡¡m 
.1 es .2 os .111\7 
.013 .028 .000 
.108 .108 .892 
.041 .073 .oro 
.071 .078 .396 
.816 ..691 .01l1 



































1 2 1 A i 6 1 8 .2 .!Q .!l ;l ¡:: ;::s 
1 P.ca. .351 • '+lO. .153 .25& .o 13 .2~7 .880 .631 .1110 .2 .. 3 5.: Q 
Q... 
2 P.cr. 
.7'+1 • !>13 9 .. 38'+ .226 .oro .503 .291 .3ltO .. 17'+ "" .196 '" 
3 P.ma. 
.5 O 11. • '+61 .3'+ 5 .626 .056 .881 .363 .291) .5 .. 6 .595 ~ Q... ;:-.. 
4 S.eu. 
.585 • 583 .700. .092 .350 .'+ 63 .160 .093 
~ 
.092 ..092 a .
;::s 
5 f.co. .289 .281 .7!11 .... 33 .oro .569 .298 .. 115 .81"3 .969 ~ Q 
'" 6 C.br. 
.309 .210 .HS ..616 .72" .13« .061 .000 .000 .000 Q... ~ 
7 E.ru. • '+19 .380 .886 .7'1 .619 .813 .311 .188 .639 .639 ~ 
'" ~ B P.co. 
.535 .182 
.,




.390 .412 .225 .152 .133 .122 .131 .598 .000 el 09 ;l ~ 
'" 10 L.ar. 
.157 .165 .585 .359 ¡a 6 .. .679 ..565 .211 .ool .891 
11 T.mr. 





1 .4Z8 • 413 5 .275 .373 01118 
2 • 4~ 5 .333 .315 01100 
3 .274 .744 .021. 









.~ 0.'5 .191 .237 
.870 .406 .112 
.379 .298 .OD. 
• 7F.O .370 .067 
.07<; .062 .000 
.351 .0_0 
.362 
.3 (!; .o6g 





































1 2 1 A i 6 1 ,8 1:1... (1) 
'" ~ 
1:1... 
1 P.ca. • J(] 7: .284 .154 .142 .o 92 
;:;.. 




• G~9 .138 2. P.cr. 




3 P.ma. .116 .095 .156; .634 .0.00 
(1) 
.1[15 .000' ;;p 
'" 






.851 1 .142 5 F.co. .062 .037 .0!l3 .023 .858 ~ 'l> 
'" 
6 E.ru. .131 .01 9 .123 .166 .8~7 .o 72 .805 
7 R. ig. .684 .262 .108 .533 .059 .124 .000 
8 G.th. .000 • 000 .000 . .000 .917 .815 .am w t.,;¡ 
'-O 
ENERO. 
1 .371 .0158 .033 .039 .037 
2 .oao .000 .o 18 .001 
3 .000. .009 .o 36 






































1. 2 ..3. j .i 6 1 8 
R.. 
.2 (!) 
'" ~ (!) 
1 P.ca. .59' .2179 .1.23 .25 .. .0 .. 2 .-08 ... 31 .116 E-: ..,. (!) 
2 P.cr. 
.7fl17 ' .155 .el 81 .130 
., 
.om .2_2 .837 .075 i:!, ;:s 
(!) 
Q 
.081 3 S.eu. .9110 .753 .895 .000 ."!7' .2111 .031 '" R.. (!) 
4 F.co. .137 .oe 1 .OBLJ .DEll .918 "'53 .081 .95D ? 
'" 









'" 7 E.ru. ... 87 .260 ... 36 .5611 .3e7 .4 E4 .330 .IIU 
8 A.ca. .6 .. 8 • 9J 1 .655 .01'3 .6 ~6 .000 .1 S2 .0119 





















































































'""' ~ .. 
1 2 1 ~ ..2 6 1 8 .2 10 
;3 
.!..!. 
1 P,ca, • ÜS 8 .oell .1~4 .378 .296 .531 .900 .039 .189 .o:n ;:.. C¡ 
S 
2 P,cr, .352 .915 6 .311 .720 .072 ..072 .000 .928 .9 ()q .'l29 '" 
-
--3 P,ma, .370 .%0 .332 .680 .o 50 . .040 .000 .955 .86C, .'3 I¡<; " 
--




5 .757 .579 • E>13 .. 773 .203 .340 .000 .648 .811 06 53 "1l Q 
'" 6 C.br. .792 .172 -1'91 .804 .577 .131 .000 .013 .163 .o 05 Q.. 
"1l 
.,.. 
7 A.ca, .B10 olé'! • lé 8 .. 71¡2 .574 .879 .000 .000 .1 (;3 .o 03 Q~ -.., 
:.o 
8 H.ru. .021 .L117 .O:lO .035 .005 .000 .000 .000 ~ .o 56 .04:; s.; 
e 
.., 
9 T.mr. .325 .973 • 9~ 3 .. 31¡ 1 .5 E,E .145 .14L .000 .837 .'lA7 ;3 ('t) 
'" 10 S.se. .546 .781 .738 .. 562 .7 !'3 .356 .3 ~ o .000 .777 .837 





1 .05e .ut8 .LJé4 
.3 00- '" .L 17 .6 CJ 2 
2 • '3~ 3 .4&7 .717 .0 1 .. .o 1 ', 
3 .494 • 7 _~ 4 .o 23 .o .' 1 
4 .4 ")'"') .S 14 .o (1::-, 







.000 .044 .1.84 
.000 .385 .861 
.000 .970 .866 
.000 .483 .4 8'5 
.000 .710 .851 
.000 .001 .134 
.000 .000 .141 
































Apéndice 8.- Parcelas A y B, valores específicos mensuales de amplitud de rucho en la utilización del habitat. 
PAIlCEU. !l. Habltat en .lcura. 
03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 01 02 
C. thekl_ 0,764 0,633 0,632 0,734 6,470 0.501 
L. a'Z'bor •• 0,734 0,501 
H. ru.tic. 0,657 0,586 bJ 
H. dauriea 0,663 ;¡ 
L •• en.tor 0,795 
¡: 
;:s 
T. vilclvon18 0,776 0,645 ~ Q 
T ... rula 0.816 . 0,779 0,660 0,632 0,768 0,470 0,5.01 0,595 0,604 "'-~ 
., 
!. rubec:ula 0,840 0,869 0,966 0.897 0,799 0,884 ~ P. phoon1curua 0,794 
"'-
P. collybHa 0,929 0,742 0,724 0,879 0,883 0,690 ;:;: ~ 
P .. trochilus 0,761 0,677 0,612 
., 
eL 
P. bone1l1 0,585 ;:s ro 
R. 11"1eap111uo 0,752 0,608 0,881 0,599 e 
K •• tri.t. 0,906 0.830 0,691 "'-ro 
F. hypoleuea 0,695 • 0,738 0,846 ;;C 




S .. hortenlla 0,796 S; 
S. bor1n 0,(,66 o ., 
... cantl11ana 0,544 ;¡ ~ 
A. c:audatuo Q)P26 0,745 0,688 0,708 .... 
C. braehydaetyla 0,693 0,817 0,897 0,949 0,806 0.838 0,931 <>,828 0,940 0,]29 0,824 
s. ~l"opa •• 0,707 0,760 0,751 0,934 0,990 0,769 0,851 0,686 0,920 0,908 0,802 
P.. caeruleu. 0,757 0,757 0,851 0 , 837 0,721 0,712 0,680 0,757 0,702 0,944 0,798 0,797 
P .. crlatatua 0,952 0,660 0,772 0,835 0,640 0,874 0,484 0,759 0,639 0,790 0,755 
P. major 0,766 0,818 0,655 0,719 0,878 0,767 0,593 0,898 0,752 0,892 0,918 0,769 
S. unicolor 0,632 
F. coeleb. 0,895 0,962 0,840 0 , 776 0,969 0,739 0,835 0,771 0,854 0,700 , 
0,854 0,905 0, 610 S •• e:r1nu. CI.l CI.l 
C .. cerdue111 0 , 708 
'" 
PARCELA A. Habitat en zonas estructurales. w 
w 
03 04 05 ~ 07 08 09 10 11 12 01 02 o-
C. th.k1ae 0,668 0,593 0,590 0,617 0,304 0,436 
L. arborN 0,617 0,436 
H. ruatlc& 0,437 0, 390 
H. d«u:rlca 0 ,533 
L. aenator 0,614 
T. vtlclvorus 0,712 0,603 
T.1MIl'\lla 0,691 0,692 0,627 0,590 0,686 0, 304 0,436 0,601 0,498 
E. rubecu1a 0,907 0.888 0 .845 0,850 0,758 0,801 C"l >-
P. phoenicuru. 0,861 :;o 
t"' 
p'. collybUa 0,841 0,602 0,733 0,902 0,754 0 , 684 O 
[J) 
P. trochilua 0 ,669 0,662 0,711 
=::: 
P. bonelli 0 , 673 >-
R. ianicapillua 0,718 Z 0,670 0,627 0,606 c:: 
H •• tri.ta 0,844 0,453 0,540 t'l t"' 
r. hypo1euca 0 ,681 0 , 610 0,632 :c 
s. atricapill. 0,807 t'l :;o 
S. horten.io 0,810 
:;o 
t'l 
B. bor1n 0,514 :;o >-
S. caneill .... o,~78 
A. cAldaCU. 0,628 0, 5 00 0,57", 0,456 
C. lachydacty1. 0,655 0,5 58 0 ,63 3 0,63 3 0,654 0,691 0,720 0,638 0,752 o,~73 0,646 
l • .urape'" 0,736 0,471 0,570 0,771 0,749 0.67~ 0.896 0,785 0,803 o.n~ 0.692 
r. e.a..rul.ua 0,710 0.678 0.685 0,720 0.727 0,787 0,579 0,769 0.811 0,760 0.i88 0.761 
i: 
P. crlltatua 0,881 0 ,824 0,627 0,776 0,633 0,825 0,6.03 0,640 0,802 0.699 o.61~ 
P. _jor 0,748 0 , 767 0.631 0,772 0,887 0,622 0,436 0.715 0.733 0.771 .0.836 0.791 
s. \ZI.tcolor 0,590 
r. coaleb. 0,..845 0,918 0,770 0,782 0,736 0,655 0,808 0.562 0,717 0,534 
s. aarllJU8 0,775 0.879 0,558 
•. ca..-li. 0,743 
PARCELA A. Habitat globalmente. 
03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 01 02 
G. theklae 0,616 0,538 0;533 0,571 0,234 0,377 
L. arborea 0,571 0,377 
H. nlstica 0,347 0,349 
H. daurica 0,478 
L. se:n3tor 0,624 :---~ 
T. viscivorus 0,632 0,540 ;:: 
T. rnerula 0,565 0,629 0,551 0,533 0,611 
¡: 
0,234 0,377 0,445 0,379 ;:: 
E. rubccula 0,687 0,750 0,873 0,77: 0,56.1 0,760 5.: 
P. phocn1curus 0,663 ~ 
P. collybita 0,735 0,568 0,678 0,818 0,748 0,541 
,;; 
~ 
P. trochl1us 0,626 0,594 0,589 ...... ." 
P. bonollis 0,509 ::-
-
R. ignicapillu9 0,656 0,604 0,586 0,512 :::; 
M. striata 0,537 0,514 0,426 ;:" ;:: 
F. hyp01euca 0,496 0,519 0,678 
"t; 
;:, 
'" S. atricapl11a 0,754 ~ 
S. hortensls 0,661 
-S. bar!., 0,468 ;:,~ 
'" S. cantillans 0,490 '" 
~ 
A. caudatus 0,566 0,384 0,461 0,503 ..::: 
C' 
0,534 C. brachydacty1a 0,628 0,524 0,601 0,530 0,547 0,568 0,479 0,722 0,417 0,512 ~ 
S. eUl: apeea 0,672 0,404 0,435 0,766 0,726 0,625 0,808 0,540 0,793 0;693 0,541 
;:; 
~ 
'" P. cac.:ruleus 0,725 0,665 0,679 0,631 0,677 0,711 0,491 0,656 0,705 0,728 0,702 0,723 
P. cri std.tus 0,793 0,670 0,610 0,689 0,542 O,80L 0,427 0,620 0,683 ,0,632 0,692 
P. major 0,,617 0,654 0,556 0,619 0,773 0,555 0,227 0,652 0,508 0,689 0,768 0,595 
S. unicolor 0,533 
F. co el eb~ 0,750 0,845 0,712 0,667 , 0,653 0,572 0,628 0,469 0,592 0,550 
S. serinus 0,628 0,735 0,505 
C. carduelis 0,571 c::; 
-1 
PARCELA B. Habitat en altura. W W 
o:l 
04 05 06 08 09 10 11 12 01 02 03 
G. theklae 0,719 
L. arborea 0,569 0,673 0,572 
H. TUstica 0,636 0,814 0,594 0,636 
D. urbica 0,525 
L. senator 0,798 
T. merula 0,796 0,745 0,696 0,627 0,540 0,686 0,673 0,676 0,797 0,642 
E. TUb.cula 0,835 0,921 0,874 <0,1'75 0,970 ~ 
P. collybita 0,892 0,670 0.841 0,842 
;¡.. 
::o 
P. trochilus 0,709 r O 
R. ignicapi11us 0,773 0,557 0,645 0,670 'J. 
M. striata 0,799 :s: ;¡.. 
F. hypoleuca 0,796 0,754 /. 
S. melanocephala 0,971 :-r: 
, 
S. hortensis 0,776 
-0,659 S. cantillans tri 
0,504 0,578 
;:1: 
A. caudatus 0,729 0,691 0,531 0,550 0,783 ::o 
C. brachydactyla 0,821 0,842 0,809 0,753 0,852 0,897 0,857 0,838 0,704 0,817 :-r: ::o 
s. europaea 0,721 0,766 0,682 0,896 0,811 0,936 0,663 0,904 0,678 0,722 0,863 ;¡.. 
P. caeruleus 0,690 0,889 0,588 0,642 0,701 0,759 0,738 0,920 0,743 0,785 0,838 
P. cr1statu. 0,727 0,542 0,753 0,848 0,569 0,811 0,513 0,614 0,675 
P. major 0,796 0,759 0,870 0,496 0,698 
S. unicolor ·0,796 
F. coelebs 0,930 0,913 0,743 0,652 0,745 0,756 0,704 0,793 0,866 0,836 
S. serinu9 0,743 0,773 
E. c1a 0,655 
PARCELA B. Habitat en zonas estructurales 
04 05 06 08 09 10 . 11 12 01 02 03 
G. thek1ae 0,670 
L. arl>orea 0,499 0,564 0,563 
H. rustica 0,495 0,523 0,461 0,489 
D. urbica 0,352 '"' , -O 
L. senator 0,682 ;3 
¡: 
T. meru1a 0,609 0,607 0,575 0,645 0,623 0,662 0,564 0,662 0,702 0,617 ;:, 
E. rubecu1a 0,883 0,908 0,853 O,8L3 0,932 c... Q 
c... 
P. collybita 0,760 0,686 0,797 0,778 'l> 
'" P. trochilus 0,722 '-
..... 
R. ignicapillus 0,676 0,580 0,682 0,663 
ª-H. striata 0,633 -. 
'" F. hypo1euca 0,856 ::¡Q, 
S. "me1anocepha1a 0,661 ~ 
Q 
S. hortensis 0,473 
'" 
--S. cantillans 0,735 'l> 
--A. caudatus 0,431 0,462 0,544 0,488 0,535 0,476 0,483 Q-
'" C. brachydactyla 0,603 0,658 0,622 0,526 0,535 0,722 0,663 0,583 0,634 0,673 '" 'l> 
., 
S. europaea 0,693 0,688 0,750 0,639 0,701 0,784 0,551 0,791 0,447 0,686 0,751 ,~ O' 
P. cacruleus 0,677 0,784 0,578 0,632 0,603 0,846 0,697 0,791 0,770 0,802 0,714 ., 
:3 
P. cristatus 0,812 0,618 0,774 0,659 0,538 6,723 0,492 0,557 0,658 ." 
'" P. ITlAjor 0,609 0,635 0,879 0,578 0,670 
S. \.micolor 0,629 
F. coe1ebs 0,874 0,751 0,660 0,559 0,760 0,683 0,682 0,804 ,0,770 0,721 
S. serinus 0,603 0,692 




PARCELA B. Hab1tat globalmente. W 
.¡::. 
O 
04 05 06 08 09 10 11 12 01 02 Ol 
G. theklae 0,585 
L. arborea 0,445 0,483 0,502 
H. rustica 0,464 0,510 0,394 0,448 
D. urbl,ca 0,353 
L. .enator 0,548 
T. merula 0,575 0,559 0,553 0,551 0,354 0,473 0,483 0,559 0,629 0,570 
E. rubecula 0,670 0,819 0,718 0,690 0,816 n 
> P. col : yb1t .. 0,820 0,559 0,729 0,656 c: 
P. trochilus 0,628 O 
'JJ 
R. 19nacapillu8 0,602 0,449 0,512 0,600 
~ H •• tr1ata 0 , 535 > 
F. hypoleuca 0 , 720 Z c:: 
S. melanocepha1a 0,536 :"1 r 
S. hortena1s 0,371 ;:¡: 
S. cantillans 0,632 t"1 ::c 
A. caudatuI 0,377 0,462 0,509 0,369 0,396 0,428 0,514 ::c 
t"1 
C. brachydacty1a 0,579 0,546 0,620 0,477 0,494 0,594 0,516 0,490 0,630 0,671 ;::o 
> 
s. europa ea 0,474 0,602 0,709 0,648 0,613 0,808 0,453 0,755 0,295 0,670 0,749 
P. caeruleus 0,678 0,791 0,579 0,545 0,508 0,648 0,611 0,825 0,724 0,765 0,657 
P. cr1.tatus 0,688 0,540 0,604 0,585 0,713 0,691 0,326 0,495 0,.517 
P. major 0,575 0,575 0,766 0,367 0,613 
S. unicolor 0,573 
F. coeleba 0,823 0,676 0,593 0,494 0,520 0,579 0,575 0,644 ; 0,690 0,613 
S. ser1nus 0,555 0,651 
E. cía 0,571 
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